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RÉSUMÉ 


Le terme «succession» désigne le processus de colonisation d'un bio- 
10pe par les êtres vivants er les changements dans le temps de la composi- 
tion floristique et faunistique d'une station après qu'une perturbation ait 
détruit partiellement ou totalement l'écosystème préexistant : les modi- 
fications du milieu sont prises en compie ; la perturbation peut être 
d'origine anthropique. 


La notion de succession a joué et joue encore un rôle important dans 
l'histoire de l'écologie. Les conceptions de l'école de CLEMENTS furent 
longtemps dominantes et le modèle de succession autogénique a été 
largement diffusé : les espèces présentes à chaque étape de la succession 
modifient le milieu de telle sorte qu'il devient plus favorable à d'autres 
espèces qui vont s'installer, puis, par compétition, éliminer les premières 
: toutes les successions d'un territoire convergeraient vers un climax 
unique, entièrement déterminé par le climat régional, et se produisant 
lorsque les modificatons induites par la végétation sont plus favorables 
aux espèces en place qu'à toutes autres espèces. Les premiers travaux ont 
porté sur les successions primaires et sur la dynamique en l'absence de 
perturbations et ont généralement mis l'accent sur le stade final : le 
Climax. 

Malgré les critiques de quelques chercheurs, il faut attendre les deux 
dernières décennies pour que cette conception soit complètement remise 
‘en cause : la succession est maintenant analysée dans des milieux forte- 
ment artificialisés et, de plus en plus souvent, en termes de processus ou 
de mécanismes : le remplacement est étudié aussi bien au niveau des 
espèces qu'à celui des communautés. 

Les mécanismes le plus souvent analysés pour expliquer la succes- 
sion, peuvent être regroupés autour de quelques thèmes : 

Modifications du milieu et compétition, 
Compétition et facteurs de blocage. 
Phases de blocage et de sénescence, 
Prédation, 
Dissémination 
Perturbations naturelles et humaines. 
tude de ces mécanismes ne permet pas de dégager une théorie 
unique de la succession, mais plutôt un faisceau de conceptions parfois 
convergentes et parfois divergentes ou même contradictoires. Cette 
situation tient sans doute à la variété des mécanismes en jeu, à la gamme 
des milieux, et à la diversitédes organismes vivants: elle témoigne aussi 
d'une activité scientifique importante et de la position centrale de ce sujet 
qui peut être analysé sous des angles très différents. 

Quatre types de modèles ont été utilisés pour prédire ou pour com- 
préndre le déroulement de successions concrètes : 

1. les modèles fonctionnels dans lesquels la variable principale est la 
croissance des espèces potentiellement dominantes en fonction des varia= 
tions des conditions de milieu (éclairement.….), 

2. les modèles de matrice de transition où il s'agit simplement de 
projeter dans le futur les tendances passées ou actuelles des changements 
de la végétation. 

3. les modèles de dynamique des systèmes où l'accent est mis sur les 
caractéristiques globales de l'écosystème (diversité. stabilité, ré- 
silience.….) 

4. les modèles basés sur les caractéristiques biologiques des espèces 
où la durée de vie, les modes de régénération, ou de reproduction des 
espèces en face de perturbations récurrentes sont les variables-clefs. 


Ces modèles permettent d'approcher le phénomène à plusieurs 
niveaux d'organisation er avec des variables d'état très différentes ; ils 
sont, de ce fait, difficiles à comparer et il convient simplement d'essayer 
de montrer leur intérêt et leurs limites. 

Une discussion générale sur les successions permet de reprendre et de 
synthétiser quelques-uns des résultats établis auparavant. C'est aussi 
l'occasion d'introduire de nouveaux thèmes concernant en particulier 
l'importance de l'hétérogénéité spatiale! et de! la diversité des orga- 
nismes vivants dans les phénomènes de succession. Sur un plan plus 
méthodologique, les approches développées au niveau de la biologie des 
populations et celles plus globales utilisées au niveau de l'ensemble d'un 
écosystème ne semblent nullement incompatibles. 
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SUMMARY 


Succession means the colonization process of a biotope by living 
organisms and changes in time of the floristic and faunistic composition 
of a site after partially or entire destruction of the previous ecosystem by. 
anatural or a man-made disturbance ; environmental changes are taken 
into account, Succession is a basic concept of ecology since its formaliza= 
tion by COWLES and CLEMENTS in the early 1900". CLEMENTS" 
ideas have been widely used : each successive vegetation type establishes 
itself because the previous one has modified the site in a way favourable 
10 its successor ; the processus stops when the modifications due to the 
vegetation are more favourable to actual species than to any other. The 
whole succession of à territory converges to a stable and self-maintaining 
community (the climax) detérmined by regional climate. 

In spité of numerous objections, this model was dominant till the two 
last decennies. Pioneer studies on vegetation dynamics have taken place 
in primary successions (on unvegetated bare areas) ; now, succession is 
also analyzed in man-made environments and more and more often in 
1erms of precesses and mechanisms ; vegetation dynamics is studied as 
well at the species level as at the community one. 

The most often analyzed mechanisms 10 explain succession can be 
classified around a few themes : 

Environmental changes and competition 
Competition and inhibition 

Cyclic changes 

Predation 

Dispersal 

. Natural and man-made disturbances. 

The study of these mechanisms does not allow 10 establish an unified 
succession theory but a set of conceptual issues sometimes convergent, 
sometimes divergent instead. This situation is essentially due 10 1he 
variety of successional mechanisms and to the diversity of environments. 
and living organisms. It's also the result of an important scientific 
activity. 

Mathematical models have been used to prédict and 10 understand 
successional processes. Four main types can be described. 

1. Functionnal models in which the key-variables are the growth of 
potentially dominant species according io the environmental changes 
(light, environment. 

2. Empirical models, as transition matrix, where the previous trends 
in vegetation changes are extrapolated in the future, 

3. Systems dynamics models where emergent properties of ecosys- 
1ems are emphasized (diversity, stability, resilience..), 

4. Qualitative models based on life history attributes of species which 
are vital in determining its role in community dynamics, e.g. method of. 
persistence during a disturbance (or of subsequent arrival), ability to 
grow to maturity and time taken to reach critical stage. 

These models study the succession at various organization levels and 
with very different states variables. So, they are difficult to compare and 
it seems better to show their interests and limits. 

À general discussion about succession allow to synthetize some pre= 
vious results or observations. It also gives the opportunity to introduce 
new themes concerning specially the prominent role of the spatial hete- 
rogeneity andthe diversity of living organisms in succession. On a more 
methodological framework, the population and the ecosystem-centered 
approaches are not quite incompatible but complementary for studies on 
vegetation dynamics. 
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INTRODUCTION 


Le terme succession désigne le processus de colonisation 
d’un biotope par les êtres vivants et les changements dans le 
temps de la composition floristique et faunistique d’une sta- 
tion après qu’une perturbation ait détruit partiellement ou 
totalement l'écosystème préexistant ; les modifications liées à 
la dynamique interne de l'écosystème et celles corrélatives du 
milieu sont prises en compte. Dans un sens plus large, la 
notion de succession comprend aussi les modifications de la 
végétation (ou de la faune) produites par des perturbations 
récurrentes souvent d’origine anthropique (succession régres- 
sive). Les variations intra-annuelles (rythmes phénologiques) 
sont généralement exclues ; nous nous sommes conformés à 
cet usage. 


La notion de succession a joué un rôle capital dans l’histoire 
de l'écologie ; dans les dernières décennies, comme en témoi- 
gnent, parmi d'autres, les travaux d'EGLER (1954), DRURY 
et NISBET (1973), CONNELL et SLATYER (1977), les 
conceptions se sont considérablement modifiées : la succes- 
sion est analysée dans des milieux fortement artificialisés et de 
plus en plus souvent en terme de processus ou de mécanismes ; 
le remplacement est étudié au niveau des espèces aussi bien 
qu'à celui des communautés. Aussi, il nous a semblé utile de 
faire le point sur ce sujet. 


La notion a trop d’implications pour être traitée d’une 
façon exhaustive ; nous nous sommes donc limités à l’étude de 
la dynamique de la végétation terrestre. Cependant, certains 
travaux d’écologie marine ayant joué un rôle important dans 
l’évolution des idées sur la succession sont cités et les change- 
ments de faune très partiellement abordés dans leur rapport 
avec la dynamique de la végétation ; pour plus de détails sur les 
études de succession dans les communautés animales on peut, 
par exemple, se reporter à BLONDEL (1979) et BARBAULT 
(1981). Par ailleurs, nous faisons référence à des expériences 
de nature agronomique qui, tout en ayant comme principal 
objectif l'amélioration d’une production, ont permis de mettre 
en évidence, par manipulation des écosystèmes dans des 
conditions contrôlées, l'importance de certains mécanismes 
de la succession. 


Les points suivants sont abordés : 

— les méthodes d’étude de la succession (chap. Il), 

— les mécanismes à l’origine des changements de la végéta- 
tion (chap. III), 

— les modèles conçus pour simuler la succession (chap. 
IV). 

Dans un dernier chapitre (chap. V), nous proposons une 
discussion générale sur la succession en reprenant les résultats 
précédemment établis et en y intégrant d’autres points de vue. 

Ces choix comportent évidemment une part d’arbitraire et 
résultent à la fois de notre expérience et de notre conception de 
la succession. 


1 — CONCEPTS ET DÉFINITIONS 


Selon COWLES (1911), c’est un français, DUREAU DE 
LA MALLE (1825), qui utilisa le premier le terme de succes- 


sion ; par la suite, les développements théoriques ont surtout 
été le fait des chercheurs américains (COWLES, 1901 ; CLE- 
MENTS, 1905, 1916, 1936 ; voir aussi ci-après chap. IN). 
D'après CLEMENTS (1916), suivi en cela par la majorité des 
écologues, deux modalités de succession peuvent être décrites ; 
la succession primaire et la succession secondaire. 


La succession végétale primaire correspond à la dynamique 
d’occupation, par des êtres vivants, d’un espace où le substrat 
est à nu ; le milieu est modifié au cours du temps en relation 
avec les changements de végétation. Ceux-ci sont souvent 
lents parce que le sol n’est pas encore formé (CLEMENTS, 
1916 ; WHITTAKER, 1975). La succession primaire a été 
étudiée (citations non limitatives) : 


1 — dans les systèmes dunaires, qui ont bénéficié des pre- 
mières études sur la succession : COWLES (1899) ; CLE- 
MENTS (1916, 1928) ; KUHNHOLTZ-LORDAT (1923) ; 
BRAUN-BLANQUET er al. (1958) ; OLSON (1958) ; MOR- 
RISON et YARRANTON (1973) ; YARRANTON et MOR- 
RISON (1974) ; 


2 — dans les zones de retrait des glaciers : COOPER (1913, 
1923, 1931, 1939); CROCKER et MAJOR (1955); TISDALE 
et al. (1966) ; REINERS et al. (1971) ; AUCLAIR et GOFF 
(1971) ; RICHARD (1975); 


3 — dans les îles récemment formées ou dévastées à la suite 
de catastrophes naturelles : DANSEREAU (1954) ; EINARS- 
SON (1967) : PAUTOU er al. (1972) : VARTIANEN (1980) ; 


4 — dans les champs de lave des volcans : DOCTERS 
VAN LEEUWEN (1936) ; BEARD (1945, 1976) ; LANGEN- 
HEIM (1956) ; LEONARD, (1959) ; LEBRUN (1960) ; 
ATKINSON (1970) ; EGGLER (1971) : SMATHERS et 
MUELLER-DOMBOIS (1974) ; MUELLER-DOMBOIS et 
ELLENBERG (1974) ; CARLQUIST (1974) ; VEBLEN er al. 
(1977) ; ONER et OFLAS (1977) ; REJMANER er al. (1982); 


5 — dans la périphérie des lacs comblés par les sédiments, 
et dans les tourbières : BRAUN-BLANQUET et DENIS 
(1926) ; ALLORGE et DENIS (1927) ; CHASSAGNE et 
DENIS (1927) ; CLEMENTS (1928) ; TANSLEY (1939) ; 
LEMEE (1945, 1956, 1967) ; WALKER (1970). 


La succession végétale secondaire est le processus de recons- 
titution de la végétation après destruction totale ou partielle 
d’une communauté végétale préexistante. Ce processus a été 
comparé à la cicatrisation d’une blessure pour un organisme 
(GODRON et POISSONET, 1972; MARGALEF, 1974). Les 
études de succession secondaire ont surtout été réalisées dans 
des endroits où l’action de l’homme a été importante : 


1 — des cultures abandonnées : CRAFTON et WELLS 
(1934) ; JOVET (1937) ; OOSTING (1942) ; COSTELLO 
(1944) : KUHNHOLTZ-LORDAT (1949) ; KEEVER (1950) ; 
BARD (1952) ; PONS (1953) ; ODUM (1960) : BARRY 
(1960) ; GLAVAC (1963) ; BAZZAZ (1968) ; NICHOLSON 
et MONK (1974); MELLINGER et MCNAUGHTON (1975) 
; BERTRAND (1977) ; GUILLERM (1978) ; ACHERAR 
(1978, 1981) ; ESCARRE (1979) ; HOUSSARD er al. (1980) ; 
PICKETT (1982) ; 


2 — des zones brûlées : HORTON et KRAEBEL (1955) ; 
SPECHT er al. (1958) ; PATRIC et HANES (1964) : HANES 
et JONES (1967) ; LOUCKS (1970); HANES (1971); SHAFI 
et YARRANTON (1973) : FROMENT (1975) ; PURDIE et 
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SLATYER (1976) ; PURDIE (1977 a, b) ; NOBLE et SLA- 
TYER (1977) : DEBUSSCHE (1978) ; TRABAUD (1980) ; 
TRABAUD et LEPART (1980, 1981), DEBUSSCHE et al. 
(1980) ; KEELEY er al. (1981) ; 


3 — des zones soumises à divers impacts tels que défri- 
chèment, coupe, stérilisation du sol, ouragan : BOURNE- 
RIAS (1959) ; WILLIAMS er al. (1969) ; HENRY et SWAN 
(1974) : MARKS (1974) ; OLIVER et STEPHENS (1977) ; 
BORMANN et LIKENS (1979) ; UHL et al. (1981); HES- 
SING et al. (1981) ; MAURY-LECHON (1982). 


II — MÉTHODES D'ÉTUDE DE LA 
SUCCESSION 


Deux approches ont été utilisées pour étudier la succession. 
1. L'APPROCHE DIRECTE OU DIACHRONIQUE. 


Elle consiste à observer dans le temps les modifications dela 
végétation d’une station. Cette démarche, la plus rigoureuse 
du point de vue méthodologique, nécessite de réaliser des 
observations périodiques sur une longue durée. Elle est assez. 
bien adaptée à l'étude des premiers stades des successions. Par 
contre, il est, dans bon nombre de cas, matériellement impos- 
sible pour un observateur donné de suivre l’évolution d’un 
système écologique pendant un laps de temps suffisant pour 
observer des changements appréciables. En particulier, en 
région tempérée, le passage du sol nu à la forêt se réalise en 
général à l'échelle du siècle (REY, 1960). 


Les exemples d’études directes sur des intervalles de temps 
relativement grands sont assez rares ; l'étude, commencée en 
1856 à la station expérimentale de Rothamsted (Angleterre) et 
encore en cours (WILLIAMS, 1978), est sans doute l'exemple 
le plus remarquable de durée (voir aussi, WATT, 1981). D’au- 
tres travaux réalisés en Europe sont à citer : BRAUN- 
BLANQUET et al. (1958) ont suivi le développement de la 
végétation et l’atterrissement de l’étang du Prévost au sud de 
Montpellier de 1915 à 1958 (Fig. 1) ; BRAUN-BLANQUET 
(1964) expose les résultats de l'observation, pendant 32ans, de 
l’évolution de carrés permanents placés dans plusieurs indivi- 
dus d'association du Parc national suisse ; BORNKAMM 
(1975) a étudié pendant 20 ans, et année par année, l’évolution 
après labour de la végétation de placettes permanentes. Ce 
type d’étude de la succession a été à l’origine de la création 
d’un groupe de travail «Sukzessionsforschung auf Dauerflä- 
chen» : les actes des Symposiums édités par SCHMIDT 
(1975), ‘FALINSKY (1978, b), VAN DER MAAREL (1980, 
a), P. POISSONET er al. (1981, a) donnent un bon aperçu des 
études en cours. En outre, BOTTCHNER (1974) fournit la 
bibliographie sur 94 études réalisées sur des carrés 
permanents. 


En Amérique du Nord, WAGGONER et STEPHENS 
(1970) ont calculé les probabilités de substitution d'une espèce 
par une autre dans les forêts du Connecticut (États-Unis) à 
partir d'inventaires forestiers réalisés en 1927, 1937 et 1967 
(voir aussi REDETZKE et PAUR, 1975 ; CHRISTENSEN et 
PEET, 1981 ; PICKETT, 1982). 

L'approche directe est particulièrement bien adaptée à 


l'étude des conséquences de manipulations d’écosystèmes. 
L'expérimentation permet de mieux comprendre l'importance 
de certains processus de la succession. Elle a été utilisée pour 
connaître l'impact : 


1 — du pâturage et des rythmes de fauche : MILTON 
(1940), MILTON et DA VIES (1947) : DELPECH (1975); P. 
POISSONET er al. (1978) ; THIAULT er al. (1979) ; J. POIS- 
SONET er al. (1981) ; 

2 — de modifications du milieu : BRENCHLEY (1935) ; 
THURSTON (1969), HURD et al. (1971) ; MELLINGER et 
MC NAUGHTON (1975) ; WILLIAMS (1978) : BAKE- 
LAAR et ODUM (1978) : VAN DER MAAREL (1981) ; 


3 — de la suppression sélective ou de l'introduction de 
certaines espèces : KEEVER (1950) ; PINDER (1975) ; WER- 
NER (1975, 1977) ; ALLEN et FORMAN (1976) ; GROSS 
(1980). 


L'approche directe est aussi la mieux adaptée lorsque l'on 
veut mettre en évidence des variations fines de la composition 
floristique, ou lorsque la succes: est fortement influencée 
par la composition floristique initiale de la station (stock de 
graines, souches.). 

Soulignons, enfin, que d'anciennes cartes de l’utilisation du 
sol ou de l'occupation des terres, et des photographies 
aériennes prises à différentes époques peuvent permettre de 
réaliser des comparaisons avec l’état actuel de la végétation 
(BARRY, 1960 ; J. POISSONET, 1968 ; CARTAN, 1973 ; 
LONDO, 1974: VAN DER MAAREL, 1975, 1978 ; DEBUSS- 
CHE et al., 1977; CARAMASA et al., 1977; GRACIA et al., 
1978). 


2. L'APPROCHE INDIRECTE OU SYNCHRONIQUE. 


Les modifications de la végétation et du milieu sont, surtout 
pour les stades forestiers, beaucoup trop lentes pour que les 
changements soient perceptibles par l'approche directe. 
Aussi, dans bien des cas, la seule méthode applicable pour 
l'étude des successions est basée sur l'analyse des variations 
spatiales de la structure et de la composition floristique des 
communautés végétales présentes à un instant donné dans un 
espace plus ou moins homogène. Il est alors souvent possible 
d’ordonner les communautés suivant des séries ou des séquen- 
ces de végétation (voir les travaux de BRAUN, 1915 ; 
ALLORGE, 1922 ; QUANTIN, 1935 ; BRAUN-BLAN- 
QUET, 1936 ; GAUSSEN, 1951; KUHNHOLTZ-LORDAT, 
1952 ; LE FLOC'H er al., 1972, et ceux réalisés dans le cadre 
du Service de la carte de la Végétation du CNRS, à Toulouse). 

Cette première approximation permet de dégager de 
grandes tendances, mais elle est souvent critiquable, surtout 
lorsque les perturbations auxquelles la végétation a été sou- 
mise ont été insuffisamment analysées. Pour aboutir à une 
reconstitution plus précise, il faut réaliser des études portant à 
la fois sur la composition floristique, l'écologie des stations et 
l’histoire des communautés végétales et de leur utilisation par 
l'homme. La reconstitution de la succession implique un cer- 
tain nombre de conditions : 


— relative uniformité du climat, du substrat, et de lenvi- 
ronnement de toutes les stations étudiées ; 


— même degré et même nature de la perturbation jouant 
sur les écosystèmes : ainsi, les pratiques culturales n'ont pas les 
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Vase 

Salcornia fruticosa 
Obione 

Juncus acutus 
Spartina 
Phragmites. 
Suaedelo-Salsoktum 
Sao radicans 
Juncus maritimus 
Statice 

Agropyron 
Lepturus 


FIG; Développement de la végétation et aterrissement de l'Étang du Prévost au sud de Montpellier (France) de 1915 à 1958 (extrait de BRAUN-BLANQUET 
et coll., 1958). 
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mêmes conséquences que le passage du feu et il ne faut pas 
regrouper dans une même succession les écosystèmes issus 
d'un abandon cultural et ceux qui se reconstituent à partir 
d’un brülis ; ; 

—— parmi les étapes de l'évolution de la végétation d’une 
placette doivent figurer celles d’une placette résultant d’une 
perturbation plus récente : 


— cessation de l’activité humaine après la perturbation (ou 
pression constante sur toutes les parcelles !). 


Ces conditions ont peu de chances d'être réunies etilest, en 
tout cas, impossible de prouver qu'elles le sont : 


— l'uniformité du milieu n°est pas démontrable : les varia- 
tions du microrelief sont très importantes pour l'installation 
de la végétation (BRAUN-BLANQUET et JENNY, 1926 ; 
EVANS et DAHL, 1955; BARRY, 1960; BRATTON, 1976); 
au sein d’une même station peuvent se développer des succes- 
sions différentes (WILLIAMS et al. 1969) ; 


— même dans le cas de l'abandon cultural, la nature de la 
perturbation initiale est probablement différente pour une 
parcelle abandonnée depuis un siècle ou pour celle abandon- 
née depuis un an : les techniques modernes de culture du solse 
sont profondément transformées, et, par voie de conséquence, 
la composition floristique de la végétation adventice est modi- 
fiée ; 

— la végétation d’une placette issue d’une perturbation 
récente ne passe pas obligatoirement par les mêmes étapes que 
celle d'une placette issue d'une perturbation plus ancienne ;en 
effet. la végétation environnante agit sur le développement de 
la succession (EGLER, 1954 ; BOURNERIAS, 1959); il n’est 
pas sûr que cette végétation soit la même à un siècle d'écart ; 


— l'action de l'homme sur une parcelle se poursuit généra- 
lement après abandon de la culture. 


Malgré ces critiques et faute de pouvoir suivre une succes- 
sion tout au long de son développement, l'approche synchro- 
nique est la seule qui permette une vision globale de la succes- 
sion. Mais, comme le rappelle MARGALEF (1968) : «… 
prediction has to be limited to the «macrospopic level», Pre- 
diction in detail is impossible. An ecosystem is a historical 
construction so complex that any actual state has a negligible 
a priori probability» 

La plupart des travaux cités dans le chapitre I ont eu recours 
à l'approche indirecte pour l'étude des successions primaires 
ou secondaires. 

L'utilisation complémentaire des approches directe et indi- 
recte permet de s'affranchir en partie des défauts inhérents à 
chacune de ces deux méthodes considérées isolément (MEL- 
LINGER et MC NAUGHTON, 1975 ; ALLIER et LA- 
COSTE, 1981). 


III — MÉCANISMES DE LA SUCCESSION 


Le premier mécanisme proposé pour expliquer la succes- 
sion a été exposé par CLEMENTS (1916, 1936). Selon cet 
auteur, le développement des formations végétales depuis le 
sol nu jusqu'au climax, qui est l'état mature et stable de la 
phytocénose, est analogue à la croissance d'un organisme 
(théorie organismique). Ce processus et son aboutissement 


final, le climax, sont les conséquences des modifications du 
milieu produites par une plante ou une communauté de 
plantes («réaction»). Les espèces pionnières créent des condi- 
tions favorables à l'installation de nouvelles espèces qui les 
remplaceront graduellement et les élimineront : c’est le 
«modèle de succession autogénique». 


Le climax se produit lorsque la «réaction» du milieu est plus 
favorable aux espèces en place qu'à toute autre espèce poten- 
tiellement dominante. Selon CLEMENTS (1936), toutes les 
successions d’un territoire convergent vers un climax unique 
entièrement déterminé par le climat régional (climax 
climatique). 

Les théories de CLEMENTS ont été souvent critiquées 
(GLEASON, 1917, 1926 ; EGLER, 1951, 1954...), mais elles 
apparaissent encore au premier plan dans certains manuels 
d'écologie (MAC ARTHUR et CONNELL, 1966 ; DAU- 
BENMIRE, 1968 ; KORMONDY, 1969 ; ODUM, 1971 ; 
WHITTAKER, 1975 ; RICKLEFS, 1976), probablement en 
raison de leur intérêt pédagogique (MC INTOSH, 1980 ; cf. 
aussi : KUHN, 1972) 


GLEASON (1917, 1926) critique la comparaison d’une 
communauté avec un organisme vivant et propose l'hypothèse 
individualiste de la végétation. Selon lui, la communauté végé- 
tale est un ensemble d’individus indépendants appartenant à 
des espèces différentes, chacune ayant des préférences écolo- 
giques précises : la succession ne suit pas des lois fixes et 
rigides, mais est un phénomène très mobile dont les résultats 
ne sont pas entièrement prévisibles. Les travaux de GLEA- 
SON (voir aussi : LENOBLE, 1926) ont été longtemps ignorés 
par la communauté scientifique et, selon SIMBERLOFF 
(1980), il a fallu attendre les publications de EGLER, 
MASON et CAIN en 1947, qui reprenaient en partie ses 
conclusions, pour qu’elles soient prises en considération. Ce 
sera fait de façon particulièrement claire par WHITTAKER 
(1953) : pour lui, la succession n’est pas constituée d'étapes 
distinctes mais résulte de changements de populations très 
variables et très irréguliers dans le temps : elle manque d'ordre 
et d'uniformité dans le détail quoiqu'elle soit marquée par 
certaines tendances d'ensemble. 


En Europe, BRAUN-BLANQUET (1964, p. 629) considère 
«qu'étant donné qu'une communauté s'oppose rarement, en 
tant qu’unité finie, à une autre communauté, le remplacement 
de l’une par l’autre ne peut être saisi, de façon synthétique, que 
comme une abstraction, car chaque espèce montre à l'égard 
des modifications du milieu un comportement spécifique 
conditionné par son auto-écologie. Le remplacement d’une 
communauté par une autre repose sur les nombreuses réac- 
tions individuelles des membres de la communauté. De là 
résulte l'étroite relation entre compétition et succession». 
Cette convergence avec les idées de GLEASON, à qui de 
nombreux auteurs ont voulu l’opposer (cf. l'article de MC 
INTOSH et les discussions qu'il a suscitées dans Botanical 
Review N° 34, 1968), mérite d’être soulignée. 


EGLER (1954) oppose au modèle de CLEMENTS le 
modèle de la «composition floristique initiale». Pour lui, le sol 
reçoit, avant l'abandon de la culture, beaucoup de diaspores 
qui sont disséminées à la suite du labour et du pâturage. Après 
l'abandon cultural, le développement de la végétation se pro- 
duit à partir de la «banque de graines» du sol sans que les 
apports postérieurs soient importants ; la succession serait, en 
partie, une «illusion» due aux vitesses de croissance différentes 
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des végétaux. Le modèle de la composition floristique initiale 
correspond assez bien aux successions après feux (TRA- 
BAUD, 1980) ou après coupes et aux premiers stades des 
successions post-culturales (GUYOT er al., 1960). 


Parallèlement à ces remises en cause globales, il y eut de 
nombreux ajustements de la théorie pour tenir compte d'ob- 
servations de terrain. Par exemple, BRAUN-BLANQUET 
(1964), bien qu’acceptant la notion d’un climax climatique 
unique vers lequel convergeraient toutes les succession d’une 
région, constate que la validation pratique de la théorie clima- 
cique se heurte à plusieurs difficultés, liées notamment aux 
s du macroclimat général en fonction du relief 
ff du sol dans la composition floristique de 
certaines communautés végétales ; enfin, il observe que, dans 
les régions où la végétation a été profondément transformée 
par l'homme, le climax n'est plus qu’une hypothèse (voir aussi 
TÜXEN, 1956). Les nombreuses observations de ce type ont 
conduit à une pulvérisation de concepts (paraclimax, procli- 
max, post-climax, polyclimax, plesioclimax, complex-climax, 
superclimax...) qui ont fait l’objet d'analyses détaillées et cri- 
tiques par WHITTAKER (1951, 1953, 1974) et SELLECK 
(1960)... Le nombre même de ces concepts traduit une recon- 
naissance implicite de l'absence de convergence de la végéta- 
tion vers un climax climatique unique qui serait, d’ailleurs, en 
contradiction avec la conception centrale en écologie de sys- 
tèmes vivants adaptés à l’ensemble de leur environnement 
(WHITTAKER, 1953). La profusion des concepts de climax 
et l'absence de possibilités d'observations concrètes ont 
conduit certains auteurs (EGLER, 1947) à considérer qu'il ne 
s'agissait plus d’une hypothèse utile. WHITTAKER (1953) ne 
partage pas cette opinion et cherche à élaborer une synthèse ; il 
constate que la composition de la végétation climacique est 
influencée par les facteurs topographiques, physiographiques 
et biotiques autant que par les facteurs climatiques et qu'elle 
peut aussi dépendre des effets du feu et du vent... il observe que 
la distinction entre groupements de transition et groupements 
climaciques n'est pas absolue et qu'il n'y a pas de stades| 
marqués mais, au contraire, une Variation plus ou moins 
régulière de la composition de la végétation. En conclusion, il 
propose d'analyser le climax dans les communautés mûres en 
terme de populations en relation avec les principaux gradients 
du milieu : dans une région donnée, le climax prédominant 
pourrait être défini en fonction de la fréquence des principales 
espèces ; dans les régions perturbées, le climax devrait plutôt 
être analysé plutôt en terme de «physionomie» que de «popu- 
lations». Ajoutons enfin que la notion de climax est impor- 
tante, au moins au niveau biogéographique, lorsque l’on 
cherche à comprendre les grands patrons de répartition de la 
végétation et son adaptation au climat (cf., par exemple, les 
travaux de l’Ecole de Toulouse sur les séries de végétation). 


Malgré ces critiques, les idées de CLEMENTS sur la succes- 
sion ont été reprises et modifiées en les dégageant du «fardeau 
organismique» par deux des plus éminents écologues actuels : 
MARGALEF (1957, 1963, 1968, 1974) et ODUM (1969, 1971 

; voir aussi : WHITTAKER, 1975). Ces deux auteurs considè- 
rent que les écosystèmes sont analogues à des systèmes cyber- 
nétiques. L’écologie est alors l'étude de systèmes interactifs 
dont les éléments sont les organismes vivants et le milieu ; la 
succession est considérée comme le processus d'auto- organisa- 
tion résultant des interactions entre les organismes eux-mêmes 
et avec le milieu physique, celui-ci intervient principalement 
pour déterminer la vitesse et le développement de la succes- 


sion. D'après ODUM, l'écosystème subit un processus ordon- 
né de développement raisonnablement directionnel qui con- 
duit à un état stable avec un maximum de biomasse. ODUM et 
MARGALEF retiennent la compétition entre les plantes et les 
interactions entre les végétaux et le milieu comme mécanismes 
expliquant le remplacement des espèces (cf. CONNELL, 
1975). Cette conception a conduit ODUM (1969) à exprimer 
les tendances prévisibles de la succession par les variations de 
24 paramètres caractéristiques de l'écosystème (cf. tableau 1). 

La théorie de la succession d'ODUM a été critiquée par de 
nombreux auteurs (DRURY et NISBET, 1973 ; COLIN- 
VAUX, 1973 ; HENRY et SWAN, 1974 ; HORN, 1974 ; 
VITOUSEK et REINERS, 1975 ; PETERS, 1976; CONNELL. 
et SLATYER, 1977 ; VAN DER MAAREL et WERGER, 
1978; WHITE, 1979 ; MCINTOSH, 1980); elle est considérée 
par certains d’entre eux comme «néo-clémentsienne» selon 
l'expression de MILES. (1979). Par ailleurs, ENGELBERG et 
BOYARSKY (1979), après avoir comparé les propriétés des 
écosystèmes et des systèmes cybernétiques, constatent que les 
éléments d’un écosystème ne sont pas globalement connectés 
par un réseau d’information, même si, c'est parfois le cas de 
certains systèmes inclus dans l'écosystème (prédateur- 
proie.) et que les processus à faible niveau énergétique n'ont, 
en général, pas de conséquences sur les processus à niveau 
énergétique élevé. Après avoir souligné que la «régulation» de 
l'écosystème est basée sur des principes physiques ou chimi- 
ques (cycles d'énergie et de matière...) plutôt que sur des 
principes cybernétiques, ils conclutnt nettement que «les éco- 
systèmes ne sont pas des systèmes cybernétiques» et remettent 
ainsi en cause l'analogie proposée par ODUM et MARGA- 
LEF (voir aussi la réponse de PATTEN et ODUM, 1981). 

DRURY et NISBET (1973) ont été parmi les premiers à 
critiquer les généralisations proposées par ODUM ; parmi les 
tendances contestées citons : 

— l'augmentation de la diversité spécifique le long de la 
succession (cf. aussi chap. V) : 


— la liaison entre stabilité (résistance aux perturbations 
exogènes) et diversité (pour une réfutation mathématique de 
cette hypothèse voir MAY, 1973) ; 


— la corrélation entre production primaire et diversité ; 


— le développement progressif du sol principalement dans 
les dernières étapes : DRURY et NISBET présentent des 
exemples prouvant que dans les forêts climaciques, le profil de 
sol est constamment modifié par les désouchements (cf. aussi 
FALINSKY, 1978, a) ; 


— l'hypothèse du contrôle progressif du développement de 
la succession par la communauté. 


En revanche, d'autres généralisations semblent plus soli- 
s ; parmi elles , on peut souligner : 


— la diminution du rapport production/biomasse (voir 
cependant PEET, 1981); 


— l'augmentation de la complexité des chaînes tro- 
phiques : 


— le rétrécissement de l'amplitude d'habitat des espèces le 
long de la succession (voir : WERNER et PLATT, 1976 ; 
PARRISH et BAZZAZ, 1982 a, b ; Figure 2 de ce texte) ; 


— les changements des caractéristiques de vie des espèces : 
celles du début de la succession présentant un mode de sélec- 
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TABLEAU 1 
2 , . STADES PIONNIERS STADES 
CARACTÉRISTIQUES DE L'ÉCOSYSTÈME 
ET TRANSITOIRES MURS 
Caractéristiques bio-énergétiques de la communauté 
1. Rapport Production brute/respiration + grand que 1 & 
2. Rapport Production brute/biomasse en place élevé faible 
3. Rapport Biomasse en place/flux énergétique faible élevé 
4. Production nette de la communauté (rendement) élevé faible 
5. Chaînes trophiques linéaires en réseau 
Structure de la communauté 
6. Matière organique totale faible importante 
7. Éléments nutritifs inorganiques extra-biotiques intra-biotiques 
8. Diversité spécifique faible élevée 
9. Équitabilité faible élevée 
10. Diversité biochimique faible élevée 
11. Stratification et patron d'hétérogénéité faiblement organisé fortement organisé 
Caractéristiques biologiques 
12. Amplitude d'habitat large étroite 
13. Taille de l'organisme petite grande 
14. Cycles de vie courts, simples longs, complexes 
Cycles des éléments nutritifs 
15. Cycle minéraux ouverts fermés 
16. Taux d'échange des éléments nutritifs entre les organismes et le milieu rapide lent 
17. Rôle des détritus dans la régénération des éléments nutritifs sans importance important 
Pression de sélection 
18. Formes de croissance pour une croissance pour un contrôle à 
rapide (sélection de rétro-action 
type r) sélection de typeK) 
19. Production quantité qualité 
Homéostasie générale 
20. Symbiose interne non développée développée 
21. Conservation des éléments nutritifs mauvaise bonne 
22. Stabilité (résistance aux perturbations externes) mauvaise bonne 
23. Entropie élevée faible 
24. Information faible élevée 


Modèle tabulaire de la succession écologique : tendances attendues dans le développement des écosystèmes (d'après ODUM, 1969 ; Copyright 1969 by the 
American Association for the Advancement of Science). 
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tion «r» (MAC ARTHUR et WILSON, 1967) avec un taux de 
croissance rapide, des diaspores adaptées à une dissémination 
par le vent (anémochorie), une faible longévité et un effort 
reproductif élevé ; celles de la fin de la succession ont un mode 
de sélection du type « K », un taux de croissance faible, des 
diaspores zoochores (disséminées par les animaux) et un effort 
reproductif relativement faible (pour une analyse critique de 
ce concept voir : GADGIL et SOLBRIG, 1972 ; ABRA- 
HAMSON et GADGIL, 1973 ; SOLBRIG et SIMPSON, 
1974 ; HICKMAN, 1975 ; HICKMAN et PITELKA, 1975 ; 
ROOS et QUINN, 1977 ; VAN ANDEL et VERA, 1977 ; 
BAZZAZ et CARLSON, 1979 ; BLONDEL, 1979 ; GRIME, 
1979 ; PRIMACK, 1979 ; ABRAHAMSON, 1979 ; LUF- 
TENSTEINER, 1980 ; JACQUARD, 1980 ; BARBAULT, 
1981 ; STEWART et THOMPSON, 1982). 


Cependant, malgré des critiques souvent justifiées, les 
hypothèses de ODUM et MARGALEF ont apporté des élé- 
ments de discussion enrichissants dans le cadre de l'analyse 
des écosystèmes et ont contribué à l’organisation des idées sur 
la dynamique des processus écologiques en fournissant de 
nouvelles voies de recherche. 


Plus récemment, d’autres conceptions de la succession, 
d’ambition en général beaucoup plus limitée, ont été propo- 
sées ou réactualisées. Elles privilégient souvent l’un des 
aspects de la succession au détriment des autres. Nous n'en 
citerons que deux. 


Espèces de So/idago 
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FIG. 2 : Variation de la fréquence relative de six espèces de Solidago 
(Composées) le long d'un gradient d'humidité dans une friche et une prairie 
aux États-Unis. Les populations des espèces de la prairie sont plus nettement 
séparées et ont une amplitude de niche plus faible que celles de la friche 
(d'après WERNER et PLATT, 1976 ; copyright The Amer. Nat.). 


Pour DRURY et NISBET (1973), la succession est simple- 
ment le résultat des différences entre taux de croissance, capa- 
cités de survie et pouvoirs de dissémination des espèces. L'ap- 
parence de remplacement des communautés résulte de la 
dominance momentanée de certaines espèces et du fait qu’au- 
cune espèce n’est capable de dominer la végétation pendant 
toute la période où elle se trouve sur une station. Une meil- 
leure compréhension de la succession ne peut provenir que 
d’une connaissance plus approfondie de la biologie des popu- 
lations. Des conceptions similaires, mais plus nuancées, ont 
été avancées par COLINVAUX (1973) et PICKETT (1976) 


La synthèse la plus convaincante sur les mécanismes de la 
succession nous semble être celle de CONNELL et SLATYER 
(1977). Ces auteurs proposent trois modèles qui s'appliquent 
aux communautés végétales et aux peuplements d'animaux 
marins fixés. Ces modèles sont essentiellement orientés vers 
l'analyse du rôle de la compétition dans les changements de la 
composition spécifique. 

Dans le modèle 1, modèle de «facilitation», les espèces «tran- 
sitoires» ne peuvent s'établir que lorsque les conditions du 
milieu ont été modifiées par l'action des espèces pionnières, Le 
modèle reprend la conception de la succession de CLE- 
MENTS (1916) et se rapproche de celles des «relais floristi- 
ques» de EGLER (1954). 

Dans le modèle 2, modèle de «tolérance», les espèces transi- 
toires s ’installent indépendamment de l'influence sur le milieu 
des espèces pionnières ; elles peuvent s'établir et se développer 
en présence de celles-ci parce qu ‘elles sont plus efficaces pour 
exploiter les ressources du milieu. 

Dans le modèle 3, modèle «d’inhibition», les espèces pion- 
nières empêchent l'installation d'autres espèces ; elles finissent 
cependant par disparaître à la suite de perturbations du 
milieu, de l’action des herbivores et des parasites, ou simple- 
ment de leur sénescence ; elles sont alors remplacées par des 
espèces à durée de vie plus longue et moins sensibles aux 
perturbations. 


Ces modèles ont comme principal atout le fait d’être sim- 
ples, clairs et utilisables dans un grand nombre de situations. 
Ces qualités constituent aussi leur principale faiblesse ; la 
dynamique des écosystèmes est en fait très complexe et la 
réduction à un seul maillon trophique rend tout essai d'expli- 
cation incomplet. Soulignons que les animaux sont introduits 
seulement dans l’un des modèles (le troisième) et uniquement 
en tant que prédateurs, alors que leur rôle dans la dissémina- 
tion et dans la pollinisation des végétaux est certes loin d’être 
négligeable. 


Dans la suite du texte, nous allons passer en revue des 
exemples qui mettent en évidence la pertinence et les lacunes 
des modèles de CONNELL et SLATYER (1977); ils illustrent 
le rôle déterminant joué par la compétition entre espèces ainsi 
que par les animaux en tant que prédateurs (herbivores, para- 
sites) et agents de pollinisation et de dissémination, par les 
perturbations du milieu extérieur (feux, vents...) et par les 
phénomènes internes aux écosystèmes autres que la compéti- 
tion (chablis, effets télétoxiques, etc…). Nous ne suivrons pas 
strictement la dichotomie classique entre facteurs endogènes 
et facteurs exogènes bien qu’elle ait joué un rôle important 
dans l’évolution des idées sur la succession ; elle suppose non 
seulement que l'écosystème existe, ce qui est une hypothèse 
contestable (ENGELBERG et BOYARSKY, 1979 ; JOR- 
DAN, 1981) mais aussi que l’on puisse en définir les contours ; 
de fait, il apparaît souvent difficile, lorsqu'on examine les 
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choses en détail, de déterminer si un facteur est exogène ou 
endogène. Nous avons retenu de présenter les mécanismes les 
uns après les autres en allant de ceux qui correspondent le 
mieux à des facteurs endogènes à ceux qui sont le plus claire- 
ment exogènes. Dans le cas où la liaison entre plusieurs pro- 
cessus est importante pour la compréhension de la succession, 
nous les analyserons de manière combinée. 


1. RÉACTION DES ESPÈCES SUR LE MILIEU ET 
COMPÉTITION. 


Ces mécanismes sont ceux de la succession autogénique 
(TANSLEY, 1935). Elle a été définie par WHITE (1979) ainsi : 
«tout changement de la végétation d’une communauté occa- 
sionné par les propriétés des espèces présentes et leurs effets 
sur les caractéristiques du milieu (changements édaphiques 
inclus)». La présence des espèces sur la station modifie les 
caractéristiques du milieu de telle sorte que celles-ci devien- 
nent plus favorables à d’autres végétaux qui vont s'installer 
puis, par compétition, éliminer les premiers ; ils entraîneront 
eux aussi des modifications du milieu qui permettront à d’au- 
tres espèces de s'installer. 


La plupart des travaux passés en revue dans cette section 
concernent des successions primaires : ils sont conformes au 
modèle de CLEMENTS. L'exemple le plus connu est celui des 
«hydrosères», c'est-à-dire des successions dans des milieux 
aquatiques produites par l'action dynamique des végétaux ; 
un lac perd progressivement de sa profondeur, comblé à partir 
de sa périphérie par les sédiments retenus par les racines des 
plantes, se transforme en étang puis en marécage, pour abou- 
tir finalement à une formation boisée. Des groupements végé- 
taux se succèdent selon un gradient d'éloignement des rivages 
et d’assèchement du sol. Ces toposéquences ont été considé- 
rées comme des successions (pour des exemples cf. CLE- 
MENTS, 1928 ; TANSLEY, 1939 ; LEMEE, 1956, 1967 ; 
BRAUN-BLANQUET,1964 ; WHITTAKER, 1975 ; GEHU, 
1980 ; cf. aussi chapitre 11). Les hydrosères se développent sur 
de très longues périodes : WALKER (1970) apporte la preuve 
que des stades intermédiaires peuvent persister plus de 4000 
ans sans signe visible d'évolution vers une formation ligneuse. 
La reconstitution synchronique de successions d’une aussi 
longue durée est sujette à caution et des critiques ont été 
émises sur l'authenticité de certains de ces processus dynami- 
ques (WALTER, 1937 in BRAUN-BLANQUET, 1964 ; 
WALKER, 1970 ; MILES, 1979). TALLIS (1983), tout en 
acceptant la réalité des hydrosères, considère que le modèle 
classique est inadéquat. Selon lui, les changements observés 
dans les milieux humides doivent être replacés dans le contexte 
de l'évolution globale des paysages ; les processus de type 
allogénique pourraient alors avoir un rôle plus important que 
ceux de type autogénique. Des recherches restent à conduire 
sur les modalités de transition entre stades des hydrosères ; 
elles pourraient, en particulier, concerner l'analyse stratigra- 
phique des sédiments et l’étude diachronique fine des modifi- 
cations du milieu. 


L'interaction entre le développement du sol et la dynamique 
de la végétation paraît très importante dans les successions 
primaires. CROCKER et MAJOR (1955) l'ont analysée lors 
du retrait des glaciers en Alaska. Le développement du sol est 
lié à celui de la végétation. Ainsi, les taux de matiè ï 


et d'azote augmentent régulièrement tandis que le pH en 
surface diminue de 8 à 8,4 jusqu'aux environs de 5 (Fig. 3) 70 
ans après le retrait du glacier. L'augmentation de l'azote est 
due à l'action de deux espèces, Dryas drummondi et Alnus 
tenuifolia, qui fixent l'azote. Le développement postérieur des 
forêts de Picea s'effectue, selon CROCKER et MAJOR (op. 
cit.), grâce aux réserves en éléments minéraux assimilables, 
accumulées lors des stades précédents. 
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FIG. 3 : Variation du pH de l'horizon superficiel en fonction de l'âge des 
‘espèces dominantes et de différents couverts de végétation dans une succes 
sion primaire après retrait des glaciers en Alaska ; accumulation d'azote 
dans le sol minéral et la litière sous A/nus crispa (d'après CROCKER et 
MAJOR, 1955 ; reproduit avec l'autorisation de J. of Écology). 


D'autres études réalisées dans des successions primaires ou 
secondaires ont donné des résultats assez similaires à ceux 
obtenus par CROCKER et MAJOR (1955 ; voir aussi 
CROCKÉER et DICKSON,1957). Outre la diminution du pH 
et l’augmentation de l'azote total citées précédemment, l’ac- 
tion des organismes vivants produirait aussi une augmenta- 
tion de la quantité de matière organique et du carbone total, 
tandis que la texture du sol deviendrait plus argileuse. En 
revanche, les variations semblent moins claires pour certains 
éléments comme le phosphore, le potassium et le magnésium 
(pour des exemples concernant ces tendances, voir : BIL- 
LINGS, 1938 ; OLSON, 1958 ; LIVINGSTON et ALLESSIO, 
1968, MELLINGER et MC NAUGHTON, 1975 ; ES- 
CARRE, 1979 ; ROBERTSON et VITOUSEK, 1981) ; c'est 
aussi le cas de la minéralisation de l’azote qui a fait l'objet de 
nombreuses recherches ayant des résultats contradictoires, 
depuis le travail de RICE et PANCHOLY (1972 ; cf. aussi 
RICE, 1974, 1979). Ces deux auteurs trouvent un faible taux 
de minéralisation de l’azote dans les communautés climaci- 
ques mais des taux très élevés dans les premiers stades d’une 
succession post-culturale de l'Oklahoma. Ils attribuent cette 
tendance à une inhibition de la minéralisation par les tannins 
en provenance dess végétaux des derniers stades de la succes- 
sion : cette inhibition permettrait une meilleure conservation 
de l'énergie dans un écosystème mûr en conformité avec les 
hypothèses de ODUM (1969). L'utilisation directe de l'am- 
moniaque au lieu des nitrates, par certains végétaux, élimine- 
rait quatre transformations biochimiques très exigeantes du 
point de vue énergétique. Plusieurs travaux ont appuyé les 
thèses de RICE et PANCHOLY (1972) (WILTSHIRE, 1973 ; 
TODD er al.1975; WOODWELL, 1974; HAINES, 1977, voir 
aussi LIVINGSTON et ALLESSIO, 1968) ; cependant il sem- 
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blerait que ces résultats ne soient pas généralisables (PUR- 
CHASE, 1974 ; MONTES et CHRISTENSEN, 1979; LAMB, 
1980: RÔBERTSON et VITOUSEK, 1981) ; et qu’ils soient 
plutôt une conséquence directe de la fertilité des sols (LAMB, 
1980) généralement très grande dans les premiers stades des 
successions post-culturales, à la suite d’apports d'engrais. 
(ROBERTSON et VITOUSEK, 1981). 


BRAUN-BLANQUET et JENNY (1926) ont donné un 
autre exemple d'évolution de la végétation et du sol dans les 
éboulis calcaires de l’étage alpin des Alpes centrales. Les 
groupements pionniers du Thlaspeetum rotundifolii sont 
remplacés par ceux du Caricetum firmae ; l’acidification pro- 
gressive du sol provoque le remplacement des espèces de ce 
groupement par celles de l’Elynetum pour aboutir finalement 
au dernier stade le Caricetum curvulae. Cette interprétation a 
été contestée par ELLENBERG (ir FAVARGER et RI- 
CHARD (1960) ; voir aussi la réponse de GUINOCHET 
(1973). 

Parmi les études de succession donnant des exemples de 
remplacement des espèces lié au double mécanisme d'amélio- 
ration du milieu et de compétition, citons les travaux de 
COWLES (1899), OLSON (1958), MORRISON et YAR- 
RANTON (1973) en Amérique ; et, en Europe, ceux de 
SALISBURY (1925), BRAUN-BLANQUET es al. (1954) et 
RICHARD (1975). 


Les travaux passés en revue montrent que les espèces pion- 
nières peuvent, en modifiant les conditions du milieu, faciliter 
l'installation d'espèces apparaissant ultérieurement dans la 


dormance ou des organes souterrains (bulbes, rhizomes.). 
Dans ce cas, les modifications du milieu induites par la végéta- 
tion peuvent souvent être interprétées en terme de diminution 
des ressources : les espèces se remplacent en fonction de leur 
capacité à exploiter un niveau de ressources de plus en plus 
faible (modèle de tolérance de CONNELL et SLATYER). Cet 
aspect de la succession est particulièrement clair pour ce qui 
concerne la diminution de la lumière qui arrive dans le sous- 
bois à la suite de la fermeture de la voûte forestière ; ce 
phénomène est bien connu des forestiers (JOLY DE SAILLY, 
1901 ; NAGEL, 1950 ; SCHAEFFER et MOREAU, 1958) 
puisqu'il intervient dans le processus de sylvigénèse. Il a fait 
l'objet d’études et de synthèses récentes (BAZZAZ, 1979 ; 
BAZZAZ et PICKETT, 1980 ; BAZZAZ et CARLSON, 1982) 
qui mettent en évidence que les espèces des stades avancés de 
la succession sont adaptées à exploiter les faibles intensités de 
rayonnement solaire tandis que celles du début de la succes- 
sion peuvent exploiter les intensités plus élevées des milieux 
ouverts, mais ont un bilan carbonaté négatifsous un ombrage 
important (Fig. 4). La diminution de la teneur en éléments 
nutritifs du sol est sans doute moins nette ; elle a été étudiée de 
façon indirecte par PARRISH et BAZZAZ (1982 a, b) qui ont 
montré que les espèces caractéristiques des stades intermé- 
diaires de la succession ont souvent une croissance plus effi- 
cace sur des milieux à faible teneur en éléments nutritifs tandis 
que celles des stades initiaux et, dans une moindre mesure, des 
stades avancés présentent une plus grande plasticité. 


Ainsi, selon les situations, les modifications du milieu 
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FIG. 4: Courbes de réponse photosynthétique à l'intensité du rayonnement 
lumineux pour quelques espèces appartenant à trois stades de la succession 
et ayant poussé en pleine lumière (en traits pleins) ou à l'ombre d'un couvert 
dense de mûriers (en tiretés). (d'après BAZZAZ et CARLSON, 1982 ; 
reproduit avec l'autorisation de Springer-Verlag). 
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induites par la végétation peuvent être interprétées de manière 
antinomique : amélioration du milieu vs-diminution des 
ressources. 


2. COMPÉTITION ET FACTEURS DE BLOCAGE. 


À l'opposé de ce que prévoit la théorie de CLEMENTS des 
espèces pionnières peuvent empêcher durablement l'installa- 
tion de nouvelles espèces. Les interactions chimiques entre 
végétaux (allélopathie) pourraient être à l’origine de certains 
des blocages observés dans les premiers stades des successions 
secondaires (cf. WHITTAKER et FEENY, 1971 ; RICE, 
1974, 1979, pour des révisions générales sur les effets allélopa- 
thiques). Selon RICE (1979), les toxines libérées par Aristida 
oligantha dominante dans les premiers stades des successions 
post-culturales de l'Oklahoma (États-Unis) inhibent le déve- 
loppement des Rhizobium et la formation des nodules des 
légumineuses, bloquant ainsi la croissance des espèces exi- 
geantes en azote. KEEVER (1950), BECKER et GUYOT 
(1951), ABDUL-WAHAB et RICE (1967), PUTWAIN et 
HARPER (1970), RAYNAL et BAZZAZ (1975), WERNER 
(1975), PINDER (1975), JAKSON et WILLEMSEN (1976) 
ont analysé des phénomènes d’inhibition de la croissance 
d'une espèce en présence d'espèces pionnières pouvant con- 
duire ainsi à un ralentissement ou à un blocage apparent de la 
succession. La mis en évidence d'éventuels effets allélopathi- 
ques a été réalisée par certains d’entre eux en laboratoire ; les 
résultats obtenus n’ont pas toujours trouvé une confirmation 
claire sur le terrain (DEL MORAL et CATES, 1971; STOWE, 
1979) et il serait prématuré d'en tirer des conclusions 
définitives. 


Dans les étapes intermédiaires de la succession, après aban- 
don de la culture ou après feux, des études ont montré des 
exemples de blocage apparents par une ou plusieurs espèces. 
Ce sont généralement des graminées sociales ou des arbustes 
qui, par multiplication végétative (rhizomes) ou par rejets de 
souche, occupent rapidement l’espace entravant ainsi l'instal- 
lation d’autres espèces. 

En région méditerranéenne Brachypodium phoenicoides 
lorsqu'il envahit les cultures abandonnées (BARRY, 1960 ; 
ESCARRE, 1979), provoque une extinction massive des 
annuelles, une diminution générale de la richesse spécifique et 
un ralentissement de l’installation des ligneux hauts ; celle-ci 
ne se fait qu'à partir des bordures, où l'ombre des semenciers 
“occasionne le dépérissement du Brachypode et permet le déve- 
loppement de jeunes individus de Quercus ilex ou de Quercus 
pubescens. Les formations à Brachypodium phoenocoides peu- 
vent arrêter le développement de la succession pendant plus de 
50 ans (ESCARRE, 1979). GUYOT (1957), PAUL (1977) et 
GRIME (1979) ont constaté le comportement similaire de 
Brachypodium pinnatum, espèce voisine de la précédente, mais 
à distribution nettement plus septentrionale. WARDLE 
(1959) met en évidence, en Angleterre, un phénomène simi- 
laire de blocage de l'installation de Fraxinus excelsior dû à la 
présence de Mercurialis perennis. 


Pour ce qui est du stade arbustif, NIERING et EGLER 
(1955) ont montré que des formations arbustives denses de 
Viburnum lentago, envahissant les clairières laissées après 
L'installation de lignes électriques, peuvent empêcher la venue 
de ligneux hauts pendant plus de quarante ans. Dans le Bas- 
Languedoc, les études de succession après feux, menées sur les 


garrigues à chêne kermès (Quercus coccifera), montrent que la 
végétation reste au stade de formation ligneuse basse mono- 
spécifique à chêne kermès (LONG, 1974 ; TRABAUD, 1980) 
pendant plus de vingt ans après un incendie. DEBUSSCHE et 
al. (1980) mettent en évidence des blocages similaires de la 
succession après feux par deux arbustes : Cytisus purgans dans 
les landes du Mont Aigoual (cf. DEBUSSCHE, 1978) et 
Genista scorpius dans les garrigues du Montpelliérais (cf. 
ESCARRE, 1979). Après feux, ces deux espèces redémarrent 
vigoureusement de souche et forment des fourrés denses qui 
restent sur place pendant une vingtaine d'années ; ensuite , la 
sénescence des individus produit l'ouverture des formations et 
permet l'installation progressive des ligneux hauts. 


3. PHASES DE BLOCAGE ET DE SÉNESCENCE. 


La combinaison de phases de «blocage» et de sénescence 
peut aboutir à une dynamique où plusieurs espèces se rempla- 
cent dans le temps. L'exemple le plus connu est celui de la 
succession cyclique qui se développe dans les landes à callunes 
(Calluna vulgaris) de l'Ecosse ; elle a été décrite par WATT 
(1947, 1955) et étudiée en détail par BARCLAY-ESTRUP et 
GIMINGHAM (1969), BARCLAY-ESTRUP (1970, 1971), 
GIMINGHAM (1972, 1978). WATT (1955) distingue quatre 
phases dans le cycle de développement de la callune : 

— la phase pionnière avec un envahissement de l'espace 
par les individus de callune ; 


— la phase de développement, lorsque les individus attei- 
gnent leur maximum de biomasse (de 6 à 15 ans) ; 


— la phase de maturité caractérisée par une ouverture 
progressive du centre des touffes (vers 20 ans) ; 


— la phase de sénescence où seules les branches périphéri- 
ques continuent à photosynthétiser (vers 30 ans d'âge). 


Le centre de la touffe est alors prêt à être envahi par plu- 
sieurs espèces dont : 

— des individus de callune qui amorcent ainsi un nouveau 
cycle : 

— Arctostaphylos uva-ursi (WATT, 1947) et Peridium 
aquilinum (WATT, 1955) qui , à leur tour, peuvent être à 
nouveau remplacés par la callune : 


— Vaccinium vitis-idaea, Polygala serpyllifolia et des 
ligneux hauts comme Betula Sp. et Pinus silvestris qui peuvent 
interrompre la succession cyclique en éliminant lacallune (GIMIN- 
GHAM, 1978). 


La généralisation de ce modèle de succession à l'ensemble 
des callunaies a été remise en question récemment par DE 
SMIDT et DE HULLU (1980)et MILES (1981). Les premiers, 
dans un suivi périodique pendant 25 ans des callunaies du 
centre de la Hollande, n'ont pas trouvé de succession cycli- 
que : la sénescence de la callune était toujours due à l'attaque 
d'un coléoptère Lochmaea suturalis. Par ailleurs, MILES (op. 
cit.) fait remarquer qu'il n’a jamais rencontré de resemis de 
callune au milieu d'une «touffe sénescente». 


De nombreux autres exemples ont été présentés par WATT 
(1925, 1947), GAUSSEN (1951), MATHON (1952), WAL- 
TER (1972), KNAPP (1974), LEMEE (1978) et DOCHE 
(1982). Par exemple, WATT (op. cit.) a montré que les chablis 
dans les hêtraies peuvent être envahis temporairement par des 
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espèces de lumière à l’ombre desquelles le hêtre peut se réim- 
planter. Sa croissance conduit à l'élimination de ces espèces et 
le cycle peut recommencer avec un nouveau chablis. FOR- 
CIER (1975) analyse un bel exemple de remplacement cycli- 
que entre Betula alleghanensis, Acer saccharum et Fagus gran- 
diflora, trois espèces considérées comme climaciques des 
forêts du New Hampshire (États-Unis). Dans les clairières 
occasionnées par un chablis, les semis de bouleau sont les 
premiers à s'installer, grâce au pouvoir de dissémination élevé 
de leurs diaspores. Sous le couvert des individus de cette 
espèce les semis d'érable ont tendance à s'installer en priorité 
sur ceux de bouleau et de hêtre. La dominance progressive de 
l'érable s'accompagne d’une prolifération de semis de hêtre, 
tandis que ceux de l’érable semblent souffrir d’une mortalité 
plus élevée. Le remplacement de l’érable par le hêtre conduit à 
l'élimination progressive des semis des trois espèces. Cette 
dominance ne peut être remise en cause que par des chablis ou 
des perturbations importantes. 


La mortalité élevée des semis sous couvert d’une semencier. 
de la même espèce et leur installation plus facile sous le cou- 
vert d'une espèce dominante différente ont été observées 
depuis longtemps en forêt tropicale (RIDLEY, 1930 ; AU- 
BREVILLE, 1938 : RICHARDS, 1952 ; JANZEN, 1970 : 
HARTSHORN, 1978) et en forêt tempérée (JOLY DE 
SAILLY, 1901 : WATT, 1947 ; NAGEL, 1950 ; BRAY, 1956; 
SCHAEFFER et MOREAU, 1958 ; FOX, 1977 : GRUBB, 
1977 ; WHITTAKER et LEVIN, 1977 ; WOODS, 1979). Ce 
pourrait être le résultat de plusieurs facteurs dont : 

— la prédation, dépendante de la densité des diaspores, par 
les insectes plus nombreux autour des semenciers (JANZEN, 
1970 : CONNELL, 1978 ; HUBBELL, 1980) ; 


— les effets d'ombre (FORCIER, 1975) ; 


— les effets de télétoxie (TUBBS, 1973 ; RICE, 1974, 1979). 
Dans ce contexte, la dissémination des graines à distance du 
semencier prend toute son importance. 


4. LA PRÉDATION PAR LES ANIMAUX. 


Le rôle des prédateurs dans la structuration des communau- 
tés est relativement bien documenté dans des situations très 
différentes (voir par exemple, PAINE, 1966; JANZEN, 1970; 
CONNELL, 1975 ; CASWELL, 1978); il paraît être au moins 
aussi important que celui de la compétition entre espèces d’un 
même niveau trophique. En revanche, leur rôle dans la succes- 
sion est souvent passé inaperçu en raison de la continuité 
même de leur action. Il existe cependant des observations 
directes (modifications de la flore à la suite de mises en défens 
ou de «disparition» d'espèces herbivores) et indirectes (varia- 
tions de la faune des prédateurs le long de la succession) qui 
permettent d’avoir une idée assez précise de leur importance 
dans la dynamique de la végétation. Nous allons maintenant 
présenter quelques exemples en faisant souvent référence à des 
expériences agronomiques. 


Les prairies et les terrains de parcours constituent actuelle- 
ment des types de végétation dont l’utilisation est générale- 
ment contrôlée par l'homme, en vue de l'élevage d'animaux 
domestiques. Ceux-ci exercent une pression constante sur les 
végétaux, pression qui se traduit souvent pas une réduction de 
la biomasse végétale des espèces potentiellement dominantes ; 
ce qui a, en général, pour conséquence une augmentation de la 


diversité de la phytocénose (WATT, 1960 ; HARPER, 1969). 
Une des illustrations les plus claires de ce fait est le rôle joué 
par le lapin dans le maintien de la diversité de la végétation ; il 
a été mise en évidence par TANSLEY et ADAMSON (1925), 
HOPE-SIMPSON (1940), WATT (1957), VAN DER MAA- 
REL (1971), ZEEVALKING et FRESCO (1977), qui ont 
observé une importante diminution de la diversité après l'ins- 
tallation de mises en défens ou à la suite de la myxomatose. 
D'autres auteurs (THOMAS, 1960, 1963; RANWELL, 1960; 
HOBBS et GRACE, 1981) ont constaté une légère augmenta- 
tion de la richesse spécifique dans les placettes où le lapin était 
exclu ; selon VAN DER MAAREL (1971), cela peut être dû à 
un surpâturage précédant la mise en défens. 

L'introduction de la myxomatose en Angleterre (1954) a été 
suivie d’une augmentation massive et brutale des effectifs de 
lapins et les conséquences pour la végétation ont été les sui- 
vantes : 


1 — diminution de la richesse spécifique en Graminées ; 


2 — diminution de la densité des Graminées et des Dicoty- 
lédones à la suite de la croissance en hauteur de la végétation et 
de la réduction de la lumière disponible ; 


3 — augmentation tardive de la diversité associée à une 
évolution de la végétation vers un stade arbustif (HARPER, 
1969). 


Des observations similaires ont été réalisées dans les succes- 
sions d’algues de la zone intertidale (DAYTON, 1971, 1975; 
SOUSA, 1979). SOUSA (1979) a démontré que les algues 
vertes pionnières, du genre Ulva, empêchent l'installation des 
algues rouges (Gigartina ssp., Gelidum ssp.) appartenant aux 
étapes intermédiaires de la succession. La prédation sélective 
des individus de Ulva par le crabe Pachygrapses crassipes 
permet la colonisation des algues rouges. 


Ces observations ne sont pas directement généralisables. De 
nombreux auteurs ont noté, de façon plus où moins rigou- 
reuse, une diminution de la diversité en fonction de l'intensité 
du pâturage (WEAVER et HANSEN, 1941 ; WEAVER, 1954 
; ELLISON, 1960 ; WASER et PRICE, 1981) ; d’autres ont 
mis en évidence une diversité maximum pour une intensité 
moyenne de la prédation (LUBCHENCO, 1978) ou du pâtu- 
rage (NAVEH et WHITTAKER, 1980). Les variations de 
l'intensité du pâturage n’affectent pas également tous les 
groupes d'espèces et NAVEH et WHITTAKER (1980), par 
exemple, ont pu mettre en évidence avec des intensités crois- 
santes de pâturage, une augmentation du nombre des légumi- 
neuses, accompagnée d’une diminution du nombre de Grami- 
nées. Ces variations peuvent être expliquées par de nombreux 
facteurs, tels la préférence des animaux et les capacités de 
compétition des espèces, l'adaptation et la sélection de la flore 
pour des conditions de prédation plus ou moins fortes, des 
problèmes de calendrier de pâturage (NAVEH et KINSKY, 
1975 ; NAVEH et WHITTAKER, 1980). La diversité et Ja 
richesse spécifiques ne sont sans doute pas des critères suffi- 
sants pour rendre compte de la complexité des interactions 
entre animaux et végétaux ; il faut étudier de façon plus 
détaillée les modifications de la composition floristique. 


Des travaux analysant le comportement d'espèces ou de 
groupes d'espèces ont été réalisés depuis assez longtemps pour 
les prairies pâturées par les animaux domestiques en particu- 
lier en Angleterre, JONES (1933) (ir HARPER, 1977)amisen 
évidence des changements rapides de composition floristique 
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en fonction de l'intensité et de l’époque du pâturage ; des 
travaux de ce type ont été utilisés dans la littérature agrono- 
mique concernant la conduite des troupeaux en prairies natu- 
relles (cf. VOISIN, 1960). Selon HARPER (1977) (voir aussi, 
HUTCHINSON et KING, 1980), la persistance des plantes en 
milieu pâturé dépend de la position de méristèmes proches ou 
en-dessous de la surface du sol, de l’existence de possibilités de 
multiplication végétative et de moyens de défense physiques 
ou chimiques. L'étude de l'impact du pâturage a souvent été 
combinée avec celle des engrais ou du chaulage. MILTON 
(1940, 1947), ROBERTSON et NICHOLSON (1961), KING 
et NICHOLSON (1964) et DELPECH (1975) ont montré que 
les changements de composition floristique liés à l'apport 
d’engrais et de chaux étaient beaucoup plus nets en conditions 
de pâturage contrôlé qu’en l'absence de pâturage. Cela est 
sans doute à relier à ce que l'activité du troupeau, en dimi- 
nuant le couvert végétal, est susceptible de créer des niches de 
régénération permettant l'installation de nouvelles espèces 
(BAKKER er al., 1981). Les travaux réalisés en France sur ces 
problèmes (DELPECH, 1975 ; ÉTIENNE, 1977 ; HUBERT, 
1978 ; THIAULT et al., 1979 ; LOISEAU et MERLE, 1981) 
confirment pour l'essentiel les résultats 
précédents. 


Le pâturage, et en particulier le surpâturage, ont souvent été 
évoqués pour expliquer la dégradation ou l'évolution régres- 
sive de la végétation (voir par exemple KUHNHOLTZ- 
LORDAT, 1938 ; ELLISON, 1960 ; LONG, 1960). La mise en 
évidence expérimentale de ce type d’action est beaucoup 
moins fréquente ; on peut toutefois citer le travail de FEN- 
TON (1935, 1949 in GIMINGHAM, 1964) qui a montré le 
passage de landes à callune à des herbages sous l'action des 
animaux pâturants. Plus généralement, le pâturage permet de 
maintenir la végétation à l'état de pelouses ou de prairies et 
paraît nécessaire pour la conservation de certains types de 
paysages (LINDSAY et BRATTON, 1979 a, b). 
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Le rôle des granivores et des prédateurs de graines dans la 
succession nous semble avoir été peu étudié bien que les 
travaux de JANZEN (1971), BROWN et DAVIDSON( 1977), 
BROWN et al. (1979 a, b), ACHERAR (1981) aient montré 
qu'ils pouvaient avoir une importance considérable (voir aussi 
chapitre III. 5). 


Les Invertébrés sont souvent des prédateurs plus spécialisés 
que les herbivores vertébrés et, selon MILES (1979), leur 
action est moindre. Elle est cependant capitale pour certaines 
espèces et joue, d'après JANZEN (1970), un rôle déterminant 
dans la structuration des forêts tropicales en détruisant les 
plantules à proximité des semenciers (voir aussi : PIMENTEL 
et al., 1975 ; SCOTT er al., 1979 ; SCHOWALTER et al, 
1981). L'action peut être périodique en forme d'épidémies 
(GHENT er al., 1957 ; CARLES, 1973) aboutissant à des 
changements temporels de la végétation par suppression 
d'une où plusieurs espèces dominantes. Elle peut être aussi 
continue. Dans ce cas, les effets des prédateurs sur les espèces 
végétales passent souvent inaperçus parce que leurs popula- 
tions sont en équilibre avec celles de leurs hôtes. Ce n’est que 
lors de l'introduction accidentelle d’une espèce végétale dans 
un territoire où ses prédateurs sont absents que leur rôle dans 
le contrôle de la population peut être mis en évidence. Les 
exemples d'introduction, en Australie, d'espèces adventices 
dont les populations n’ont pu être contrôlées que par l’intro- 
duction de leurs prédateurs ou d'agents pathogènes sont 
nombreux : Hypericum perforatum (HUFFAKER, 1964), Opun- 
tia inermis (HOLLOWAY, 1964), Chondrilla juncea (WAPS- 
HERE et al., 1974)... Les invertébrés peuvent avoir un rôle 
important dans le déroulement de la succession. Par exemple, 
CATES et ORIANS (1975) ont analysé les préférences alimen- 
taires de deux limaces : Ariolimax columbianus et Arion ater. 
Les résultats montrent que ces deux espèces consomment en 
priorité les plantes pionnières et pourraient contribuer à leur 
élimination (voir aussi GRIME er al., 1968). Les espèces des 
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FIG. 5 : Appétibilité des espèces de trois stades d'une succession secondaire déterminée par des essais de consommation réalisés avec cinq espèces d'invertébrés 


herbivores ; 
Springer-Verlag). 


appétibilité moyenne ;-— teneur moyenne en acides aminés (d'après READER et SOUTHWOOD, 1981 ; reproduit avec l'autorisation de 
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étapes suivantes généralement pérennes et faciles à localiser 
produisent souvent des substances nocives pour les herbi- 
vores. RHOADES et CATES (1976) suggèrent que les toxines 
sont plus fréquentes chez les plantes annuelles et les jeunes 
feuilles d'herbacées pérennes tandis que les tannins, qui rédui- 
sent la digestibilité, sont plus fréquents dans les feuilles âgées 
et principalement pour les ligneux hauts et les arbustes. 
READER et SOUTHWOOD (1981) ont étudié, en labora- 
toire, la consommation du feuillage de quelques espèces carac- 
téristiques de trois stades de la succession (milieux rudéraux ; 
friches : forêts) par un groupe de cinq invertébrés herbivores. 
Ils montrent que l'appétibilité moyenne tend à diminuer le 
long de la succession (Fig. 5) et analysent ce phénomène en 
relation avec les défenses chimiques et la teneur en amino- 
acides de ces plantes. 


Dans un contexte différent, SCHOWALTER (1981) mon- 
tre qu’un Coléoptère, Dendroctonus Sp., peut jouer un grand 
rôle dans le passage des forêts de conifères à celles de chênes. 
L'insecte s'attaque, en priorité, aux pins les plus âgés et aux 
communautés les plus denses. Les pins morts à la suite de son 
action constituent un matériel propice au déclenchement d’in- 
cendies qui peuvent conduire à un nouveau cycle (voir aussi : 
DE SMIDT et DE HULLU, 1980). 

Ces phénomènes, et en particulier ceux qui concernent le 
rôle des composés chimiques des plantes dans la défense 
contre les agents pathogènes et les prédateurs, importants 
pour la succession, en dépassent largement le cadre et doivent 
être analysés en termes de coévolution entre plantes et herbi- 
vores. La pression des herbivores semble être à l’origine de la 
variation interspécifique et intraspécifique des défenses chi- 
miques (tannins, alcaloïdes…) chez les végétaux (DOLINGER 
et al., 1973 ; MC KEY, 1974 ; FREELAND et JANZEN 
,1974 ; LEVIN, 1976 ; EDMUNDS et ALLSTAD, 1978 ; 
LACHAISE, 1982 : LEBRETON, 1982). 


5. LA DISSÉMINATION. 


La dissémination des diaspores végétales est étudiée depuis 
longtemps. VAN DER PIIL (1972) cite l'ouvrage d'HOLM- 
BERGER (1783) comme le premier essai de systématique des 
types de dissémination. Depuis, SERNANDER (1906), RID- 
LEY (1930), MOLINIER et MULLER (1938), MULLER- 
SCHNEIDER (1955), VAN DER PUL (1972), HOWE et 
SMALLWOOD (1982) ont regroupé et synthétisé (Tableau 2) 
les connaissances sur la dissémination. 

Les études de BEWS (1917, in VAN DER PIJL, 1972) en 
Afrique du Sud, de MOLINIER et MULLER (1938), ESCAR- 
RE (1979) et ACHERAR (1981) dans le Sud de la France, de 
BARD (1952), DANSEREAU et LEMS (1957) et OPLER er 
al. (1977, 1980) en Amérique, ont mis en évidence les varia- 
tions des modes de dissémination en relation avec la place 
dans la succession secondaire (Fig. 6) : ils obtiennent des 
résultats concordants : après l'abandon de la culture, les 
espèces anémochores colonisent l’espace mis à nu. Ces espèces 
généralement annuelles, produisent en outre de nombreuses 
diaspores à forte capacité de dispersion (HARPER et al. 
1970) qui peuvent être présentes sur la station, avant l° aban- 
don, à l’état de dormance (OOSTING et HUMPHREYS, 
1940 ; GUYOT er a, 1960). Elle sont remplacées dans des 
stades plus âgés par des espèces à dissémination principale- 
ment zoochore produisant en général un plus petit nombre de 
diaspores (SALISBURY, 1942 ; JONES, 1968) ; la banque de 
graines du sol est aussi moins importante (DOSTING et 
HUMPHREYS, 1940 ; LIVINGSTON et ALLESSIO, 1968; 
DONELAN et THOMPSON, 1980) et la viabilité des graines 
semble souvent plus faible. 


L'anémochorie est avant tout une stratégie de quantité. Le 
vent est un agent de dissémination aléatoire et la production 


TABLEAU 2 


ANÉMOCHORIE — Diaspores disséminées par le vent. 


PLANEURS — Diaspores présentant des dispositifs leur permettant de planer longtemps dans l'air (aigrettes, 
plumes, poches à air), et/ou diaspores de faible poids. 


ROULEURS — Diaspores roulées à la surface du sol. 


TIGE PROJETANTE — Le vent assure la dissémination des diaspores en secouant les pédoncules ou les rameaux 
supportant les organes qui les renferment. 


ZOOCHORIE  — Diaspores disséminées par les animaux. 


EPIZOOCHORIE — Diaspores disséminées accrochées sur le corps des animaux. 


ENDOZOOCHORIE — Diaspores avalées par les animaux. Les graines sont rejetées avec les excréments. 


MYRMECOCHORIE — Diaspores présentant une partie extérieure qui contient des huiles (élaiosome). Les fourmis 
consomment cette partie et rejettent la graine normalement non comestible. 


DYSZOOCHORIE — Diaspores récoltées et emmagasinées par les animaux pour les consommer ultérieurement. 
Certaines d’entre-elles ne sont pas retrouvées et peuvent germer. 


AUTOCHORIE  — Diaspores disséminées par la plante elle-même. 
HYDROCHORIE — Diaspores disséminées par l'eau. 
BAROCHORIE 


— Diaspores sans adaptation apparente. À maturité les diaspores se détachent et tombent par gravité 


Classification des principaux modes de dissémination (d'après MOLINIER et MULLER, 1938 ; VAN DER PLJL, 1972). 


d'un grand nombre de diaspores est nécessaire pour assurer 
une chance de succès (HARPER er al., 1970 ; GADGIL et 
SOLBRIG, 1972; SOLBRIG et SIMPSON, 1974; WERNER, 
1979 : ACHERAR, 1981). Selon SHELDON (1974), CARL- 
QUIST (1974), LEVIN et KERSTER (1974) et LEVIN (1981) 
la dissémination anémochore et un phénomène généralement 
Jocal : les diaspores s'éloignent rarement de plus de quelques 


dizaines de mètres des semenciers. 


La zoochorie a souvent été analysée comme le résultat de 
mécanismes coadaptatifs complexes (MC KEY, 1975 ; C.C. 
SMITH, 1975) ; son interprétation en termes de coévolution a 
été discutée et remise en cause, au moins dans sa généralité, 
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par JANZEN (1980), SNOW (1981)ou WHEEL WRIGHT et 
ORIANS (1982). La zoochorie a été particulièrement bien 
étudiée dans le cas de la dissémination par les oiseaux et les 
fourmis : elle l’a été moins souvent pour ce qui concerne le rôle 
des mammifères (ALEXANDRE, 1978 ; BROWN er al., 1979 
a, b : CHARLES-DOMINIQUE et al, 1981 ; GAUTIER- 
HION er al., 1981 : FLEMING et HEITHAUS, 1981). 


Les animaux peuvent assurer le transport des diaspores sans 
contrepartie (épizoochorie), en consommant certains tissus 
charnus (drupes, arilles…) ou huileux (élaïosomes) de la dia- 
spore (endozoochorie, myrmécochorie), ou en consommant 
une partie des graines récoltées («illegitimate fruit eaters» de 
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FIG. 6 : Fréquence relative de quatre modes de dissémination des espèces phanérogames en fonction de l'âge d'abandon de la culture dans la région de 


Montpellier (d'après ESCARRE, 1979). 
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SNOW (1971), dyszoochorie). 

La dissémination par les animaux, et surtout par les 
oiseaux, peut augmenter les chances de transport à longue 
distance (SNOW, 1981) comme en témoigne son importance 
pour la recolonisation des îles : CARLQUIST (1974) et POR- 
TER (1976) estiment que 60 à 73 % des diaspores des plantes 
des îles Galapagos ont été transportées par les oiseaux dans 
leur tube digestif, ou entremélées avec leur plumage ou dans la 
boue adhérant à leurs pattes (voir aussi : DARWIN, 1859 et 
PROCTOR, 1968). Mais l’avantage le plus général est sans 
doute lié au comportement de l’animal qui assure une plus 
grande directionnalité de la dissémination et peut déposer les 
graines dans des milieux plus favorables à la germination et à 
la croissance des plantes. Nous allons illustrer ce point de vue 
par quelques exemples concernant différents groupes taxo- 
nomiques et différents modes de dissémination. 

L'ornithochorie (dissémination par les oiseaux) est le mode 
de dissémination le plus important pour les espèces végétales 
des stades avancés de la succession ; selon BRAUN-BLAN- 
QUET (1936), 40 % des espèces de la forêt de chêne vert sont à 
dissémination ornithochore, ce qui tient en partie à ce que le 
comportement des oiseaux est clairement influencé par la 
complexité de la structure de la végétation (MAC ARTHUR, 
1958 ; MAC ARTHUR et MAC ARTHUR, 1961 ; KARR, 
1968 ; BLONDEL er al., 1973). L’invasion des arbres et 
arbustes à dissémination ornithochore se produit générale- 
ment au milieu de la succession. Elle peut être accélérée par 
l'existence dans une formation ouverte de structures verticales 
(arbres isolés ; tas de cailloux) pouvant attirer les oiseaux et 
leur servir de perchoirs : l'accumulation, au pied de ces struc- 
tures, de diaspores contenues dans les déjections ou les régur- 
gitations explique l’installation de nombreuses espèces ligneu- 
ses (RIDLÉY, 1930 ; LIVINGSTON, 1972 ; A.J. SMITH, 
1975 ; DEBUSSCHE er al., 1982 ; voir aussi F 7). Un 
phénomène analogue a été observé pour certaines espèces de 
chauve-souris (JANZEN, 1978 ; FLEMING et HEITHAUS, 
1981). 
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FIG. 7: Densité de resemis d'espèces à diaspores charnues en fonction de la 
distance aux troncs d'arbres fruitiers situés dans des vergers de la région de 
Montpellierabandonnés respectivement depuis 8ans, I 1 ans et 24 ans ; effets 
de la dissémination par les oiseaux (d'après DEBUSSCHE et al., 1982 ; 
reproduit avec l'autorisation de Vegetatio). 


La myrmécochorie (dissémination par les fourmis) a sur- 
tout été étudiée en Australie où elle joue un rôle très important 
(BERG, 1975 ; RICE et WESTOBY, 1981 ; DAVIDSON et 
MORTON, 1981 ; BUCKLEY, 1982). Elle semble permettre 
une dissémination orientée vers des micro-sites (fourmilières) 
particulièrement riches en éléments minéraux (en particulier 
en azote) et possèdant une grande capacité de rétention pour 
l’eau (PETAL er al., 1970 ; DAVIDSON et MORTON, 1981); 
ces conditions peuvent permettre une germination rapide et 
augmenter la production ultérieure de graines (FLOYD, 1966 

; HANDEL,1976 ; CULVER et BEATTIE, 1978 ; BEATTIE 
et CULVER, 1981) ; en revanche, la compétition entre les 
plantes groupées au pied de la fourmilière est probablement 
augmentée (SHEA er a/., 1979). La myrmécochorie a d’autres 
avantages : elle permet, dans certains cas, de diminuer la 
prédation par les rongeurs (0O'DOWD et HAY, 1980) ; et. 
dans les successions après feux, les diaspores accumulées à 
l'intérieur des fourmilières et protégées des hautes tempéra- 
tures par la couche du sol seraient prêtes à germer rapidement 
après destruction du couvert végétal par l'incendie (BERG, 
1975). 

L'efficacité de la dyszoochorie dépend largement des grou- 
pes d'animaux concernés. Dans les formations ouvertes, elle 
est surtout le fait des fourmis moissonneuses (MOLINIER et 
MULLER, 1938) ; au fur et à mesure de la fermeture du 
couvert végétal, les oiseaux et les rongeurs jouent un rôle plus 
important. Des travaux récents ont démontré que la dépe: 
dance des animaux consommateurs de diaspores et des vég 
taux subissant la prédation est parfois étroite (CHETTLE- 
BURGH., 1952 ; C.C. SMITH, 1970, 1975 ; VAN DER 
WALL et BALDA, 1977 ; STAPANIAN et SMITH, 1978 ; 
LIGON, 1978): le cas du casse-noix (Nucifraga caryocatactes) 
et de l’arolle (Pinus cembra) est l’un des mieux étudiés 
(CROCQ, 1978 ;MATTES, 1978). 

Les autres modes de dissémination (autochorie, hydrocho- 
rie et barochorie) jouent un rôle moins important que les deux 
précédents dans les successions terrestres. L'hydrochorie a, en 
revanche, une importance considérable pour la colonisation 
des îles et les successions en milieux humides (CARLQUIST, 
1974 ; PORTER, 1976 ; VAN DER VALK, 1981). 

Selon VAN DER PIJL (1972), la barochorie est une catégo- 
rie utilisée pour regrouper les diaspores sans moyen apparent 
de dissémination. Dans nos régions tempérées, ce sont les 
espèces des stades forestiers à diaspores relativement lourdes 


chênes ; certaines espèces de pins) qui sont barochores. La 


‘chute des diaspores les rend vulnérables aux prédateurs (ron- 
geurs, insectes) qui, en contre partie, assurent parfois un 
transport à distance (dyszoochorie). L'époque de chute est 
souvent assez courte et JANZEN (1970) fait l'hypothèse que 
les espèces barochores ont une stratégie de «satiété» (voir aussi 

: BOUCHER, 1981). Les prédateurs ne peuvent pas détruire 
totalement la grande quantité de graines produites pendant un 
court laps de temps. En région tempérée, MURPHY (1968), 
SHARP et SPRAGUE (1967) ont remarqué une grande fluc- 
tuation inter-annuelle de la production de graines, notam- 
ment celle des chênes et une synchronisation entre tous les 
individus de la même espèce. Selon SMITH (1970), cela pour- 
rait laisser penser à un processus de sélection de groupe : les 
individus fructifiant asynchroniquement seraient désavanta- 
gés par une prédation plus élevée de leurs graines. 


En conclusion, le mode de dissémination des diaspores 
résulte d’un compromis entre deux possibilités : d’une part, la 
production d’un grand nombre de diaspores dotées de struc- 
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tures facilitant la dissémination et permettant une invasion 
rapide des endroits colonisables et, d’autre part, la production 
d'un petit nombre de diaspores plus lourdes et dotées de 
réserves importantes, permettant de faire face aux contraintes 
du milieu et à la compétition avec les autres espèces mais ne 
permettant pas une installation aussi rapide. Ces deux possibi- 
lités constituent les deux extrêmes d’un gradient où toutes les 
combinaisons sont possibles. 

Le long de la succession, les espèces appartenant au second 
type tendent à remplacer celles du premier type, de telle sorte 
que la succession paraît en partie résulter des modes de dissé- 
mination des espèces et de leur ordre d'arrivée sur la station ; il 
conviendrait cependant de ne pas envisager cette phase indé- 
pendamment de la stratégie globale de survie de l'espèce. 


6. LES PERTURBATIONS. 


Le développement de la succession procède d’un ensemble 
de processus qui impliquent de longues périodes (OLSON, 
1958 ; MORRISON et YARRANTON, 1073; MAJOR, 1974; 
RICHARD,1975) pendant lesquelles des perturbations exté- 
rieures à l'écosystème peuvent se produire. Celles-ci sont très 
nombreuses et très variées et il n’est pas question d'en faire ici 
une présentation exhaustive ; on pourra Se reporter, à ce sujet, 
au travail beaucoup plus complet de WHITE (1979). Nous 
présenterons rapidement des perturbations de nature très dif- 
férente pour en montrer la variété et nous mettrons surtout 
l'accent Sur l’action du feu et du vent qui nous semblent jouer 
un rôle important dans de nombreuses successions. 


Les processus physiographiques. 


Les perturbations liées à des processus physiographiques et 
conduisant à la destruction (ou au recouvrement) de l’an- 
cienne surface du sol, ont une action qui paraît actuellement 
secondaire sur la dynamique de la végétation, si on la compare 
à celle exercée sur les écosystèmes par les perturbations d'ori- 
gine anthropique (coupes, défrichements, incendies) ; mais 
elles étaient auparavant l’un des moyens les plus efficaces de 
remise à nu du sol, ou de rajeunissement des écosystèmes. Des 
références concernant leur importance peuvent être trouvées 
dans les travaux de MILES (1979), et surtout de WHITE 
(1979) et FOSTER (1980). Tout en renvoyant à ces auteurs, 
nous allons fournir des indications concernant le rôle ques 
peuvent jouer dans certaines régions les volcans et les glisse- 
ments de terrain. 


Les coulées de lave produites par les éruptions volcaniques 
couvrent des étendues de terre préalablement occupées par la 
végétation (DOCTERS VAN LEEUWEN, 1936 ; BEARD, 
1945, 1976 ; LEONARD, 1959 ; LEBRUN, 1960 ; ONER et 
OFLAS, 1977 ; STEHLE, 1979, 1980). Sur ces nouveaux 
substrats s'installent généralement des communautés pion- 
nières formées par des mousses, des algues et des lichens 
(SMATHERS et MUELLER-DOMBOIS, 1974; MUELLER- 
DOMBOIS et ELLENBERG, 1974), mais aussi, directement 
etsans préparation du milieu, des plantes supérieures (ATKIN- 
SON, 1970 ; CARLQUIST, 1974). 

Les glissements de terrains créés à la suite de tremblements 
de terre en forêt tropicale (GARD WOOD et al., 1979) ou en 
forêt tempérée (FLACCUS, 1959 ; VEBLEN et ASHTON, 
1978) peuvent dévaster de grandes superficies en particulier en 
région montagneuse. Selon GARDWOOD er al. (1979), un 


tremblement de terre de 1935 a dénudé en Nouvelle-Guinée 
130 km? de forêt vierge tropicale. La vitesse de recolonisation 
de ces zones semble dépendre largement de leur taille et pour- 
rait être comprise entre 50 et 500 ans tandis que les glissements 
pourraient se produire tous les 200 à 1000 ans dans les zones 
les plus exposées (FOSTER, 1980). 


Le vent. 


L'action du vent sur la végétation se manifeste principale- 
ment par la création de chablis. Ce sujet a déjà été traité 
lorsque nous avons étudié les cycles de blocage et de sénes- 
cence. Le problème est abordé à nouveau, dans ce paragraphe, 
parce que l’origine et la taille des chablis sont différentes : dans 
un chablis créé par la chute d’un arbre mort à la suite de la 
dégradation des tissus ligneux de soutien, l'arbre, entombant, 
peut entraîner certains de ses voisins, mais l'évènement reste 
d’une taille relativement modeste. Un vent violent, au con- 
traire, peut provoquer la chute d’un grand nombre d'arbres, 
morts ou vivants, et conduire à des changements importants 
dans la composition et la dynamique de la végétation des 
écosystèmes. De nombreux travaux ont mis en évidence l’im- 
portance du vent sur le devenir des successions en région 
tropicale (RICHARDS, 1952 ; WEBB, 1958 ; GOMEZ- 
POMPA, 1971 ; WEBB er al., 1972 ; OLDEMAN, 1974 ; 
RICHARDS et WILLIAMSON, 1975 ; LEIGH, 1975 ; 
STRONG, 1977 ; CONNELL, 1978 ; NAMUR, 1978 ; BON- 
NIS, 1980) et en région tempérée (BRAY, 1956; WRIGHT, 
1974 ; HENRY et SWAN, 1974 ; SPRUGEL, 1976 ; OLIVER 
et STEPHENS, 1977 ; LORIMER, 1977 ; LEMEE, 1978 ; 
FALINSKY, 1978 a ; BREWER et MERRIT, 1978). 

La reconstitution de l’histoire d’une forêt, à partir de la 
datation des fragments de troncs morts et des arbres vivants 
présents dans l'écosystème, s’est avérée être un outil impor- 
tant pour l'étude diachronique de la dynamique de la végéta- 
tion sur des périodes relativement longues (300 ans) et a 
permis de mettre en évidence la fréquence des chablis. OLI- 
VER et STEPHENS (1977) ont reconstitué avec cette méthode 
l'histoire d’une forêt du Massachussetts (États-Unis). Les 
échantillons de troncs ont été récoltés sur une surface de 0,36 
ha. Les résultats ont montré qu'entre 1803 et 1952, 14 é 
ments ont provoqué des perturbations majeures de la forêt ; 
l'importance des chablis créés lors de telles catastrophes 
conditionne le devenir de la succession : 


— les perturbations mineures, affectant 2 ou 3 arbres, per- 
mettent à des espèces du sous-bois (bouleau et érable) de 
devenir des espèces dominantes de la voûte ; 


— les perturbations majeures peuvent conduire à la mise en 
place d'une nouvelle classe d'âge de l'espèce dominante 
(chêne). 


Une étude similaire réalisée dans le New Hampshire 
(HENRY et SWAN, 1974) aboutit à la même conclusion. La 
répartition des espèces dans la forêt est le résultat de leurs 
réactions vis-à-vis des facteurs exogènes (dans ce cas : le vent), 
en accord avec leurs exigences écologiques ; le bouleau se 
développe en priorité sur les petites élévations du terrain 
créées par le «disque racinaire» d’un arbre tombé d’un chablis, 
tandis qu’un grand nombre de germinations d'érable s'instal- 
lent dans les dépressions laissées par ces mêmes racines (voir 
aussi : VOGL, 1973). 

En Pologne, FALINSK Y (1978 a) a étudié les conditions de 
chute de 250 arbres tombés sous l’action du vent dans la forêt 
de Bialowieza (Tableau 3). La plupart des feuillus (95 à 100%) 
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TABLEAU 3 


FORÊT DE BIALOWIEZA NOMBRE ÉTAT DE L'ARBRE CAUSE DE LA CHUTE 
POLOGNE D'ARBRES LORS DE LA CHUTE (%) (G) 
COMMUNAUTÉS vivant mort vent chute d'autres divers 
espèces d'arbres arbres 

TILIO-CARPINETUM 113 

Picea abies 89 49 51 94 5 1 
Caducifoliés 24 100 0 75 25 0 
PINO-QUERCETUM 137 

Picea abies 79 49 51 86 0 
Pinus silvestris 19 32 68 89 1 0 
Caducifoliés 39 95 5 7 3 


État des arbres au moment de leur chute et circonstances de cette chute dans la forêt de Bialowieza, Pologne (d'après FALINSKY, 1978 a ; reproduit avec 


l'autorisation de Vegetatio). 


étaient tombés de leur vivant : parmi les résineux, 50 % envi 
ron de l'échantillon étaient formés par des individus déjà 
morts sur pied. L'angle de chute correspondait généralement à 
la direction des vents dominants, La superficie des trous lais- 
sés par le désouchement oscille entre 2 et 40 m° par arbre ; ils 
sont remplis d’eau et envahis par des espèces annuelles, non 
forestières, qui commencent la séquence de cicatrisation et 
peuvent persister pendant une dizaine d'années. Dans l’asso- 
ciation du Tilio-Carpinetum, l’auteur a calculé que les arbres 
tombés occupent de 12 à 15 % de la superficie totale de la forêt. 
En 10 ans, les 2/3 de cette superficie sont affectés par les 
processus d'accumulation et de décomposition de la matière 
organique en provenance des troncs morts. 

Certains écosystèmes ont paradoxalement besoin pour per- 
sister de l’action des vents violents qui entraînent leur destruc- 
tion. Selon VOGL (1980), les mangroves des Everglades dans 
le Sud de la Floride sont détruites par les ouragans qui sévis- 
sent périodiquement. Les débris forment une sorte de barrage 
qui empêche l'arrivée d'eau salée dans l'écosystème ; les condi- 
tions sont alors favorables pour le redémarrage d’un nouveau 
cycle. 


Le feu. 


Les effets des feux sur la végétation sont étudiés depuis 
longtemps par les écologues en raison de leurs conséquences 
économiques négatives (par exemple, pour la France : YSA- 
BEAU, 1844 ; DERIBBE, 1865 ; BRAUN-BLANQUET, 
1936 ; LAURENT, 1937; KUHNHOLTZ-LORDAT, 1938 ; 
TRABAUD, 1980 ; et dans le monde : DAVIS, 1959 ;,KOZ- 
LOWSKY et AHLGREN, 1974 ; MOONEY et CONRAD, 
1977 ; CONRAD et OECHEL, 1982 ; voir aussi la bibliogra- 
phie de ECKELS et al. 1976, 1979, 1980, 1981). 


L'action du feu sur le milieu naturel a pour conséquences les 
plus remarquables (cf. ROBERTSON (1979) pour plus de 
détails) : 


— l'élimination plus ou moins totale du couvert végétal ; 
— l'échauffement de la surface du sol à des températures 


élevées (GIMINGHAM, 1971 : TUNSTALL et al, 1976 ; DE 
BANO er al., 1977; TRABAUD, 1979)et, parfois létales pour 
les organismes vivants ; 


— la destruction de la matière organique (DAUBEN- 
MIRE, 1968) et l’altération des propriétés physiques, chimi- 
ques et biologiques des sols (VOGL et SCHORR, 1972 ; 
CHRISTENSEN, 1973 ; CHRISTENSEN et MULLER, 
1975 ; DE BANO er al, 1977;DE BANO et CONRAD, 1978) 


— le transfert dans le sol, et la perte lors de l'incendie, 

d’une partie des éléments minéraux présents dans la biomasse 

(AHLGREN et AHLGREN, 1960: CLAYTON, 1976 ; DE 

BANO et CONRAD, 1978 ; OHMANN et GRIGAL, 1979 ; 

DOWNER et HARTER, 1979; RAISON, 1980; TRABAUD, 
). 


Les végétaux des régions qui subissent le feu avec une 
certaine périodicité ont étésélectionnés et présentent une série 
d’adaptations assurant la survie ou permettant une colonisa- 
tion rapide du milieu (GILL, 1977). Parmi ces adaptations, 
soulignons : 


— la capacité à rejeter de souches, très répandue parmi les 
espèces des régions méditerranéennes (BRAUN-BLAN- 
QUET, 1936 ; SPECHT, 1973 ;: MOONEY et PARSONS, 
1973 ; NAVEH, 1975, 1977 ; TRABAUD, 1980: GILL et 
GROVES, 1981) et les espèces de landes (DEBUSSCHE, 
1978 ; LITTLE, 1979 ; MILES, 1979). Cette capacité s’affai- 
blit parfois avec l’âge de l'individu comme l’ont montré 
KAYLL et GIMINGHAM (1965) et MILLER et MILES 
(1970) pour la callune ; 


— l'existence d'organes souterrains (bulbes, rhizomes) 
ne du feu par enfouissement dans le soi (NAVEH, 
1975) ; 


— une écorce épaisse permettant de résister aux tempéra- 
tures élevées ; l'exemple le plus commun en région méditerra- 
néenne est le chêne liège (LE HOUEROU, 1974). D’autres 
exemples ont été donnés par KRUGER (1977) pour le fynbos 
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sud-africain ; 


— la libération des graines ou la stimulation de leurs capa- 
cités germinatives après le passage du feu ; citons le cas de 
certaines espèces de pins (LITTLE et SOMES, 1964 ; LEDIG 
et LITTLE, 1979 ; TRABAUD, 1980), de cistes (JUHREN, 
1966 ; ETIENNE, 1977; TRABAUD, 1980 ; VUILLEMIN et 
BULARD, 1981), d’ajoncs (HOSSAERT-PALAUQUI, 1980) 
et de la callune (GIMINGHAM, 1972). Le passage du feu est 
parfois indispensable : PURDIE et SLATYER (1976), PUR- 
DIE (1977 a, b) et NOBLE et SLATYER (1977) ont décrit la 
stratégie de survie de deux ligneux bas de la forêt sclérophylle 
australienne : Acacia genistifolia et Dillwynia retorta ;ces deux 
espèces se régénèrent après le passage du feu à partir des 
graines emmagasinées dans le sol ; si l'absence de feu persiste 
pendant longtemps (20 ans et plus), ces deux espèces peuvent 
être éliminées. D'autres exemples sont donnés par SPECHT er 
al. (1958) et BISWELL (1974). 


Il ne faudrait pas voir dans ces caractères une adaptation 
exclusive aux incendies ; certains d’entre eux jouent aussi un 
rôle de protection contre la sécheresse qui sévit souvent dans 
les régions à incendies fréquents (TRABAUD, 1980). 

Les effets du feu dépendent, en général, de la végétation en 
place à l'époque de passage des feux, de leur intensité et de leur 
périodicité (DAUBENMIRE, 1968 : ROBERTSON, 1979 ; 
LITTLE, 1979 ; TRABAUD, 1980 ; HEINSELMAN, 1981. 
TRABAUD (1970, 1974), remarque que les feux d'automne et 
d'été diminuent plus nettement que les feux de printemps, la 
capacité de rejeter de souche du chêne vert et du chêne kermès. 

Les études récentes de la succession après incendie dans le 
Bas-Languedoc (TRABAUD, 1980 ; TRABAUD et LE- 
PART, 1980) ont montré que les formations brûlées se régénè- 
rent normalement après un court laps de temps qu'il s'agisse 
de formations ligneuses-hautes, ligneuses-basses ou herba- 
cées. Des résultats similaires ont été obtenus dans le chaparral 
californien (HORTON et KRAEBEL, 1955 ; PATRIC et 
HANES, 1964 ; HANES et JONES, 1967 ; HANES, 1971), 
dans les landes écossaises (GIMINGHAM, 1972) ou austra- 
liennes (SPECHT er al., 1958 ; PURDIE et SLATYER, 1976; 
PURDIE, 1977 ; GILL et GROVES, 1981), dans le fynbos 
sud-africain (KRUGER, 1977) et, avec une périodicité beau- 
coup plus faible, dans les forêts du nord de l’Europe (ZAC- 
KRISSON, 1977) et de l'Amérique (HEINSELMAN, 1981). 


L'analyse de ces travaux permet de mettre en évidence un 
certain nombre d’aspects qui distinguent les successions après 
feux des autres successions (en particulier, des successions 
post-culturales) ; ce sont : 


— le redémarrge immédiat de la végétation après le feu par 
rejet de souche ; 


— le rôle mineur joué par les espèces annuelles dans la 
dynamique de la vépétation les premières années après le 
feu :TRABAUD (1980) trouve moins de 10 % de thérophytes 
pendant les deux ou trois années suivant un feu dans les 
principales formations du Montpelliérais, alors que ESCAR- 
RE (1979) en trouve 70 % dans une succession post-culturale 
de la même région ! ; 


— le recouvrement rapide de la végétation après le feu : 
selon, KRUGER (1977), le fynbos atteint 80 % de recouvre- 
ment entre quatre et dix ans après le passage du feu ; TRA- 
BAUD (1980) obtient des résultats similaires dans les forma- 
tions de chêne vert du Bas-Languedoc : 


— l'accumulation de matériel végétal combustible au bout 
de 4 à 10 ans suffisante pour réinitier un nouvel incendie ; 


— la persistance de ces formations pendant vingt à trente 
ans ; elles atteignent rarement cet âge puisque les conditions 
sont créées pour le passage d’un nouveau feu d'autant plus 
violent qu’il surviendra plus tard. 


Tout essai de synthèse se heurte à des exemples contraires 
au schéma ébauché et qui illustrent la complexité des phéno- 
mènes. En voici quelques-uns : 


e Dans la région des Pine Barrens au New Jersey (États- 
Unis) les feux périodiques ont favorisé la mise en place de 
formations dominées par les pins (Pinus rigida et Pinus echi- 
nata) et empêché l'établissement des chênes. Les incendies en 
période de forte sécheresse sont néfastes pour le chêne puisque 
le rejet de souche de cette espèce est alors impossible et que 
toute la matière organique est consommée par le feu. Dans ce 
cas, seuls les semis de pins sont aptes à germer et à occuper la 
station (LITTLE, 1979). 


e En Angleterre, les landes qui ont subi des feux intenses ne 
présentent pas de signes de colonisation par les végétaux 
depuis 70 ans et sont soumises à un processus accéléré d'éro- 
sion (MALTBY, 1980). En Bretagne, CLEMENT er al. (1980) 
et CLEMENT et TOUFFET (1981) ont montré que la végéta- 
tion muscinale très importante après un incendie peut empé- 
cher l'installation d’autres espèces. 


e Les feux périodiques peuvent affaiblir la capacité de reje- 
ter de souche de certains arbustes favorisant ainsi les végétaux 
herbacés. En Afrique du Sud, TROLLOPE (1971) a ainsi pu 
transformer un maquis de Cliffortia linearifolia en prairie (cf. 
aussi GILL et GROVES, 1981). I1s’agit donc d’une succession 
régressive suivant la terminologie de LUDI (1930). Des expé- 
riences analogues ont été réalisées dans le Languedoc par une 
équipe du C.E.P.E. (P. POISSONET er al., 1978, 1981 b). Il 
s'agissait, entre autres choses, de savoir si des feux contrôlés 
répétés permettent le passage d’une garrigue de chêne kermès 
(Quercus coccifera) à une pelouse à Brachypode rameux (Bra- 
chypodium ramosum), selon le schéma proposé par BRAUN- 
BLANQUET (1936) à partir d'observations synchroniques : 
cette expérience, après douze années et jusqu’à six mises à feu 
sur une station, n’a pas abouti à ce résultat puisque la plupart 
des espèces ligneuses caractéristiques de la garrigue persistent 
encore dans la formation végétale modifiée. Un laps de temps 
plus important et/ou l'intervention de perturbations d’une 
autre nature semblent nécessaires pour aboutir au résultat 
escompté par BRAUN-BLANQUET (1936). 


En conclusion, l’évolution des communautés végétales 
après le passage du feu est caractérisée par une relative stabi- 
lité écologique et floristique (TRABAUD et LEPART, 1980). 
Le feu, même lorsqu'il est fréquent n’aboutit généralement 
pas à une dégradation irréversible des communautés en place 
comme tendraient à le faire croire des conditionnements 
socio-culturels (VOGL, 1977). Il semble bien que la notion de 
succession régressive ait été trop largement utilisée à ce pro- 
pos. II ne faut cependant pas oublier que la végétation des 
régions méditerranéennes est souvent constituée de stades 
intermédiaires de la succession ; l'arrêt des incendies permet- 
trait l'installation de formations plus denses mais aboutirait 
sans doute à une beaucoup moins grande diversité du paysage. 
Le feu est un des éléments de la conservation de certains 
paysages méditerranéens. 
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Les effets de la sécheresse 


La sécheresse est sans doute, après le vent, une des caracté- 
ristiques du climat dont l’effet sur la végétation a été le plus 
étudié. Outre le rôle qu’elle joue pour augmenter la fréquence 
des incendies (voir TRABAUD (1980) pour le Bas-Langue- 
doc), elle peut conduire à des fluctuations du niveau hydrosta- 
tique des lacs, étangs et tourbières qui conditionnent la dyna- 
mique de la végétation de ces biotopes (CHASSAGNE et 
DENIS, 1927 ; GAUDET, 1977 ; VAN DER VALK,1981). 
WEAVER et ALBERTSON (1943, 1944), ALBERTSON et 
WEAVER (1944), ALBERTSON er al. (1957) ont étudié les 
effets des grandes sécheresses de 1933 à 1940 et de 1952 à 1955 
sur la végétation des prairies du centre-ouest des États-Unis. 
Les principales conséquences pour les écosystèmes ont été : 
une diminution de 85 % à 21 % du recouvrement total des 
espèces, une augmentation très importante de l'érosion, le 
remplacement des «espèces climaciques» de la prairie par 
d'autres espèces adaptées à la sécheresse (parmi elles : des 
Cactacées). Pendant les périodes humides, les espèces natu- 
relles recolonisent et stabilisent les sols ; les «espèces climaci- 
ques», généralement des graminées, apparaissent plus tard, 
lorsque les conditions sont redevenues propices. 

Les effets de la sécheresse sont encore plus nets en zone 
aride avec les phénomènes de désertification qui sont souvent 
liés à l’action de l'homme (voir, par exemple : FLORET, 1981 ; 
LE HOUEROU, 1981 ; FLORET et PONTANIER, 1982). 


Les perturbations liées aux animaux 


Les animaux sont à l’origine de perturbations de la végéta- 
tion de taille souvent relativement modeste. En plus de leur 
rôle de prédateur, ils peuvent intervenir en modifiant le milieu 
par la construction de taupinières, fourmilières ou termitières 
dont l'importance écologique a été analysée par PLATT 
(1975), PLATT et WEIS (1977) et KING (1977 a, b, c) ; ils 
contribuent aussi à modifier la surface du sol par piétinement 
ou fouissage. Ces actions peuvent favoriser le maintien de la 
diversité de la végétation. Dans certains cas, les «niches de 
régénération» ainsi créées permettent l'installation des ligneux 
(MILES et KINNAIRD, 1979) et influencent de façon signifi- 
cative le déroulement de la succession. 


L'action directe ou indirecte de l'homme 


Elle s'exerce depuis des millénaires de façon très diversifiée 
sur la dynamique de presque tous les écosystèmes du globe. 
Certaines de ces actions (feux, pâturage) ont été étudiées. 
Nous allons maintenant présenter, de façon succincte, d'au- 


tres phénomènes d'origine anthropique ayant une grande , 


influence sur la dynamique de la végétation. Dans le cas des 
friches, KEEVER (1950), ODUM (1960) et BAZZAZ (1968) 
ont montré que l'époque d'abandon conditionne la composi- 
tion floristique de la placette pendant les premières années de 
la succession. La taille et la forme de la parcelle, le précédent 
cultural ont aussi une influence sur la vitesse d'envahissement 
des espèces ; GOLLEY (1977) décrit des blocages de la succes- 
sion dans des grandes parcelles en raison des difficultés de 
colonisation des ligneux-hauts à partir des bordures, ACHE- 
RAR (1981) a trouvé que seulement 2 % des graines de pin 
d’Alep, espèce à dissémination anémochore, dépassent une 
distance de 24 mètres de la source et que près de la moitié des 
graines (44 %) tombent à côté des semenciers (voir aussi 
chapitre III, section 5). 


Le mode de culture, et en particulier l'emploi de plus en plus 


fréquent d’herbicides, peut avoir une très grande influence sur 
la succession après abandon. Par exemple, MAILLET (1981) 
a mis en évidence l'installation d'espèces ligneuses dans les 
vignes et les vergers traités au moyen d’herbicides sélectifs ; 
l'abandon leur permet alors d'occuper rapidement toute la 
parcelle. MALONE (1969) et SHURE (1971) ont étudié les 
effets de l'application d'insecticides sur la végétation des pre- 
miers stades d’une succession post-culturale. Ils ont constaté 
une augmentation de la richesse spécifique, de la diversité et de 
la densité des espèces végétales dans les parties traitées par 
rapport aux témoins. Plusieurs mécanismes ont été proposés 
pour expliquer ce fait ; en particulier, la disparition des 
insectes phytophages et les effets de phytotoxicité différen- 
tielle peuvent permettre la germination de plantes qui, dans les 
conditions du témoin, sont éliminées par la prédation ou la 
compétition. 

L'utilisation des engrais produit aussi des modifications de 
la dynamique de la végétation, notamment une augmentation 
significative de la densité des individus et de la productivité 
primaire des communautés végétales (MELLINGER et MC 
NAUGHTON, 1975). Selon ces auteurs, ces variations sont 
plus accusées dans les communautés plus jeunes (6 ans 
d'abandon) que dans celles plus âgées (17 ans d'abandon). 
WILLIS (1963), DELPECH (1971), THURSTON er al. (1976) 
et VAN DER MAAREL (1980 b) constatent que le nombre 
d’espèces diminue avec la fertilisation. DELPECH (1975) a 
montré que l’utilisation de la fumure minérale pendant 7 ans 
permet le passage d'une pelouse alpine (appartenant à la classe 
des Caricetea curvulae) à une végétation prairiale (Molinio- 
Arrhenatheretea). Le nombre d'espèces caractéristiques du 
premier groupement diminue de 26 à 12 tandis que le nombre 
de celles du second passe de 8 à 15. 


Les conséquences de l'exploitation des herbages par la 
coupe ont été étudiées par de nombreux écologues (en particu- 
lier, en France : DELPECH, 1975 ; P. POISSONET er al., 
1978 ; J. POISSONET er al, 1981 ; POISSONET et 
THIAULT, 1978). Les résultats sont assez différents de ceux 
obtenus sous l’action du pâturage, ce qui est probablement dû 
à ce que la coupe est beaucoup moins sélective que l’action du 
troupeau. 

En forêt les modes de régénération après coupe et la succes- 
sion ont été étudiés par QUEZEL et GRANEL DE SOLI- 
GNAC (1953), TREGUBOV (1959) (voir aussi, chapitre I). 
Dans les forêts amazoniennes de caatinga, UHL er al. (1982) 
ont montré l'importance du type de perturbation sur le deve- 
nir de la végétation. Les espèces de la forêt primaire rejettent 
de souche après une coupe, ce qui permet à la végétation 
primitive de se réinstaller. Au contraire, après incendie, ces 
espèces sont remplacées par des espèces de la forêt secondaire. 
L'utilisation des bulldozers, qui éliminent les horizons supé- 
rieurs, empêche la régénération des espèces ligneuses. Ces 
auteurs ont montré qu'après coupe ou feu il faut une centaine 
d’années pour que les valeurs de biomasse de la forêt primitive 
soient à nouveau atteintes ; dans le cas de sites détruits par le 
bulldozer, ils estiment qu'il faudrait un millier d'années. 


Les terrils produits par les déchets des exploitations mi- 
nières, constituent des «flots de terre vierge», susceptibles 
d'être colonisés par la végétation. En Grande Bretagne, ces 
terres occupent environ 55.000 ha, qui constituent 0,4 % de la 
surface du pays (BRADSHAW et CHADWICK, 1980). Ces 
substrats présentent des compositions minérales particulières, 
avec des déficiences en azote et des excès en métaux lourds et 
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salinité (BRADSHAW er al., 1975). La colonisation des 
espèces végétales se produit généralement de 10 à 20 ans après 
la formation du terril (ROBERTS er al., 1980). L’'amendement 
de ces substrats avec des engrais et l’ensemencement avec 
plusieurs espèces de trèfle permettent une accélération de la 
succession (cf. DANCER et al., 1977 a, b, c ; FRAIN, 1981). 
Dans le Nord de la France, on compte plus de 250 terrils 
édifiés à partir de schistes et de grès carbonifères ; ils représen- 
tent environ 500 millions de m° de terre (PÉTIT, 1980). 
D'après cet auteur, le passage du sol nu à une bétulaie ou à une 
fruticée à Crataegus monogyna peut s'effectuer en 40 ou 60 ans 
selon la nature du terril. 


Les effets des radiations gamma (césium 137) sur la dyna- 
mique de la végétation dans la forêt de Brookhaven (États- 
Unis) ont été étudiés depuis 1963 (WOODWELL, 1967 
;WHITTAKER et WOODWELL, 1973 ; OLSVING, 1979). 
Les résultats de ces travaux font ressortir une disparition des 
végétaux ligneux au cours de l'expérience. Près de la source, 
seuls sont restés des lichens corticoles. Deux espèces herba- 
cées, Carex pennsylvanica et Rubus sp. pl. ont vu leurs effectifs 
augmenter dans la zone comprise entre 20 et 40 m de la source ; 
Rumex acetosella a colonisé progressivement des zones de plus 
en plus proches de cette source : 22 m en 1969, 17 m en 1976. 
La zone de diversité maximale se situe entre 60 et 70 m en 1976, 
20 m plus loin qu’en 1968. En outre, le pourcentage d'espèces 
annuelles par rapport à l'ensemble de la flore herbacée a 
augmenté pendant les cinq premières années de l'expérience 
pour diminuer après d’une manière constante. 


IV — MODÈLES DE SUCCESSION 


L'étude de la succession a conduit à réunir de nombreuses 
observations décrivant les remplacements d'espèces ou de 
communautés végétales, ou analysant des processus précis 
(dissémination, taux de germination et patron de mortalité des 
espèces, vitesse de croissance). Il paraît utile de relier toutes 
ces observations entre elles et pour cela de construire, suivant 
l'expression de MAY (1976), «a broad theoretical framework 
within which to assemble an otherwise indigestible mass of 
field and laboratory observations». 


En l'absence d’une théorie générale bien établie, les obser- 
vations réalisées peuvent être replacées dans un cadre plus 
limité et plus fonctionnel correspondant à la succession étu- 
diée ; on peut alors avoir recours à des modèles en les considk 
rant commes des «expressions formelles des éléments essen- 
tiels d’un problème en termes physiques ou mathématiques» 
(JEFFERS, 1981). Il doit être clair que ces modèles font 
référence, de façon souvent implicite, à une théorie ou à une 
conception de la succession et que, de ce fait, ils ne sont 
valables que si cette théorie s'applique bien à la succession 
étudiée. Nous allons essayer d'analyser quelques-uns de ces 
modèles en nous restreignant à ceux qui à la fois répondent à la 
définition précédente (en y adjoignant un modèle dont la 
formalisation est précise quoique non mathématique) et sont 
centrés sur la notion de succession. Une première observation 
est qu’ils sont peu nombreux et peu variés sur le plan mathé- 
matique, puisqu'on trouve seulement trois ou quatre grandes 
familles de modèles quantitatifs, mais qu'ils ont été appliqués 
à un assez grand nombre de situations. 

Quelques-uns de ces modèles ont été présentés en les clas- 


sant suivant les catégories d'espaces prises en compte par 
SHUGART et WEST (1980), et suivant leur structure mathé- 
matique par SLATYER (1977) et USHER (1981); ce dernier 
s'est surtout intéressé aux modèles markoviens. Dans notre 
présentation, nous adoptons une approche assez voisine de 
celle de SLATYER mais plus orientée vers le type de données 
utilisées. 


1. LES MODÈLES FONCTIONNELS 


Il s'agit généralement de modèles stationnels basés sur 
l'étude de l'installation, de la croissance et de la mort des 
individus d’une station. La compétition est le processus 
auquel il a été accordé le plus d'importance (compétition pour 
la lumière en général). Le prototype de ces modèles est le 
modèle JABOWA de BOTKIN er al. (1972) qui a, semble-t-il, 
deux précurseurs : le modèle de LEAK (1970) et celui de 
SICCAMA et al. (1969). Ce modèle a été mis en place à partir 
des données récoltées à Hubbard Brook dans le cadre d’un 
progamme de recherche très important. Les principaux résul- 
tats des études réalisées sur cette station ont été publiés par 
LIKENS er al. (1977), BORMANN et LIKENS (1979) ; la 
succession a été plus particulièrement étudiée dans cette 
région par FORCIER (1975). 

Le modèle prend en compte toute une série de caractéristi- 
ques des arbres qui sont principalement : 

— l'âge maximum, 

— le diamètre et la hauteur maximums, 

— la relation hauteur/diamètre, 

— la relation poids de feuille/diamètre, 

— le taux de photosynthèse/lumière, 

— la croissance/conditions climatiques, 

— l'amplitude écologique des espèces, 

— le nombre des resemis/conditions d’ensoleillement. 

La station est caractérisée sur les plans édaphiques et 
climatiques. 


Les données utilisées ont souvent la forme de relations entre 
variables : il paraît difficile de les réunir au niveau d’une petite 
région ; cela implique de réaliser des études plus au niveau de 
l'individu ou de la population qu’au niveau de la communauté 
et de les conduire sur la plupart des espèces potentiellement 
dominantes dans un territoire. 


Le modèle est compartimenté en fonction des processus ou 
des fonctions prises en compte ; les compartiments ont sou- 
vent des noms évocateurs (BIRTH, GROW, KILL, CUT...) 
Chaque compartiment est bâti autour de quelques fonctions 
ou équations différentielles reliant entre eux les principaux 
paramètres. A titre d'exemples : 


— la croissance annuelle est une fonction de l'indice de 
surface foliaire multiplié par un coefficient permettant de tenir 
compte de la part d'énergie nécessaire à l'entretien des tissus 
vivants ; elles est ensuite modifiée par des fonctions du climat 
(ensoleillement, températures, précipitations.) ; 


— le nombre de resemis annuel dépend des caractéristiques 
écologiques des espèces, en particulier de leur tolérance à la 
lumière ou à l'ombre ; en raison du caractère «imprévisible» de 
la régénération sur le terrain, les résultats obtenus sont modi- 
fiés par des fonctions aléatoires : 


— les facteurs de mortalité sont supposés dépendre de l'âge 
et de la vitesse de croissance des arbres ; 
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— les variations des conditions de milieu (en particulier 
d'altitude) sont prises en compte à travers la notion de 
-degré-jour. 

Selon BOTKIN et al. (1972), les paramètres pris en compte 
permettent de prévoir de façon précise l’évolution, au cours du 
temps, de la surface basale ou de la densité des principales 
espèces forestières d’une station ; d’après ces auteurs, une 
amélioration serait à rechercher plus dans une meilleure spéci- 
fication des paramètres que dans la prise en compte de nou- 
velles caractéristiques. 

Le modèle a été ensuite assez largement diffusé pour s'adap- 
ter à de nouvelles situations écologiques : 


— le modèle FORET à été utilisé par SHUGART et WEST 
(1977) pour étudier les conséquences de la destruction du 
châtaignier, Castanea dentata, par une maladie cryptogami- 
que et par WEST er al. (1980) pour analyser les conséquences 
de la pollution de l’air ; 


— le modèle SWAMP de PHIPPS (1979) simule les effets 
de la fréquence des inondations de la White River (Arkansas) ; 


— le modèle K[AMBRAM de SHUGART et al. (1981a) 
permet d'analyser les conséquences de coupes sur la végéta- 
tion des forêts tropicales d'Australie ; 


— le modèle BRIND (SHUGART et NOBLE, 1981 ; 
SHUGART er al., 1981b) a été utilisé pour simuler la dynami- 
que de plusieurs forêts d'Eucalyptus situées dans différents 
étages de végétation de Brindabella Range (Australie). Deux 
cas ont été étudiés : l’un en l'absence de feux de végétation ; 
l'autre avec une probabilité d'incendie de 0,02 par an (Fig. 8). 


— le modèle FOREST de EK et MONSERUD (1974) 
paraît être le modèle de succession en forêt le plus complexe et 
le plus détaillé (SHUGART et WEST, 1980) ; en particulier il 
tient compte de la position des arbres les uns par rapport aux 
autres. De par sa complexité, il est difficile de le transposer à 
d’autres situations, et il a été rarement appliqué. Toutefois, 
RANNEY et al. (1981) l'ont modifié et utilisé pour analyser 
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FIG. 8 : Dynamique simulée sur 600 ans de forêts d'Eucalyptus situées dans 
le Brindabella Range (Australie). Chaque graphique est le résultat moyen de 
cinquante essais de simulation (d'après SHUGART et al., 1981b reproduit 
avec l'autorisation de Springer-Verlag). 


l'influence des lisières dans la dynamique de la végétation 
d'ilots forestiers et JOHNSON er al. (1981) pour étudier l’im- 
portance de la pluie de graines dans le même contexte : 


— d’autres applications de ces modèles ont été le fait de 
BOTKIN et MILLER (1974), REED et CLARK (1976), 
DOYLE (1981). 


Le principal intérêt de ces modèles est de réunir en un 
ensemble cohérent de nombreuses variables caractéristiques 
du déroulement de la succession et de fournir un moyen de 
juger de leur importance relative. Ils sont, en général, assez 
souples pour tenir compte de certains changements écologi- 
ques (le modèle peut être déplacé le long de gradients du 
milieu), de modifications de la gestion par l’homme ou de 
perturbations (feux contrôlés, introduction d'espèces, mala- 
dies…) et même dans le cas du modèle FOREST, de la position 
spatiale de la station considérée ; ces possibilités ont été par- 
fois utilisées dans la phase de validation du modèle. Si, dans 
quelques cas, l'objectif principalest l'identification ou la mise 
en évidence des processus les plus importants de la succession 
(BOTKIN, 1981 ; SHUGART er al., 1981b), il s’agit de façon 
plus générale de prédire l’évolution de la végétation sur de 
longues périodes. Il semble que les résultats obtenus soient 
assez bien en accord avec les observations disponibles (BOT- 
KIN er al., 1972 ; SHUGART et WEST, 1977; KESSEL, 1979 
; SHUGART er al., 1981b), mais celles-ci sont souvent très 
fragmentaires et se limitent, en général, aux connaissances et à 
l'expérience d’écologues chevronnés. Dans ce cas, le modèle 
est considéré comme valide lorsqu'il fournit uneestimation du 
changement a priori aussi bonne que celle des écologues de 
terrain. On touche ici une des limites des modèles de succes- 
sion puisque les résultats ne sont pas validés par rapport au 
réel, mais par rapport aux modèles verbaux d'écologues expé- 
rimentés, ce qui paraît assez insuffisant (selon les critères de 
FORRESTER, 1968). 

Ces modèles présentent aussi toute une série de limitations : 
ils ne semblent être efficaces que pour une formation végétale 
(souvent forestière) : ils sont limités à une station, et, à l’excep- 
tion du modèle FOREST d’EK et MONSERUD (et de quel- 
ques modèles de coraux), ils ne prennent pas en compte les. 
effets spatiaux, pourtant très importants pour la dissémina- 
tion des espèces ou même pour la compétition. Les processus 
de régénération qui sont complexes et déterminent pour une 
large part la succession paraissent être très schématisés et ne 
pas avoir reçu la considération qu'ils méritaient. 


2. LE MODÈLE DES MATRICES DE TRANSITION 


Il s’agit de prévoir, de façon empirique, les modifications 
futures de la végétation en fonction de la situation actuelle et 
des changements passés. Le modèle le plus utilisé dans cette 
optique est le modèle de matrice de transition. On définit les n 
états que peut présenter la végétation et on calcule les probabi- 
lités de passage d’un état à un autre p (i,j)i,j € [1,n]pendant 
un certain temps À t. La matrice est supposée constante dans 
le temps et la multiplication d’un vecteur d'état au temps t par 
la matrice P des probabilités de passage permet de connaître le 
vecteur au temps t + A t (voir tableau 4). Ce type de modèle 
qui constitue une extension du modèle de LESLIE (1945, 
1948) a d’abord été utilisé par les forestiers pour analyser la 
croissance d’un peuplement d'arbres et les conséquences de 
différents modes de gestion (USHER, 1966 ; HOOL, 1966 ; 
BOSCH, 1971 ; MOSER, 1972 ; PEDEN er al., 1973). 
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ANDERSON (1966) l'a introduit en écologie pour étudier la 
dominance des espèces dans une communauté végétale et la 
stabilité de cette communauté face à des changements écolo- 
giques. Par la suite, WILLIAMS et al., (1969) ont analysé les 
discontinuités spatiales et temporelles dans une série de pla- 
cettes permanentes au moyen de matrices de transition. La 
première utilisation dans une optique prédictive est celle de 
WAGGONER et STEPHENS (1970). Depuis, les matrices de 
transition ont été largement utilisées pour prédire le déroule- 
ment de la succession dans des situations variées. La succes- 
sion a été analysée à plusieurs échelles de perception, allant : 

— de la station (HORN, 1975 a, b ; AUSTIN, 1980 ; 
LEGG, 1980 ; AUSTIN et BELBIN, 1981) ; 


— à des régions entières (WAGGONER et STEPHENS, 
1970 ; GODRON et LEPART, 1973 ; JOHNSON et 
SHARPE, 1976 ; DEBUSSCHE et al, 1977 ; FLORET er al, 
1978 ; KAUPPI er al., 1978). 


Les états pris en compte sont, soit des espèces végétales 
(ANDERSON, 1966 ; HORN, 1975 a, b,), des catégories 
d'espèces (KAUPPI er al., 1978 ; ACEVEDO, 1981), les élé- 
ments d'une mosaïque (LEGG, 1980) déterminés par des 
méthodes de classification automatique (WILLIAMS et al., 
1969 : AUSTIN, 1980), soit des unités de végétation définies 
par la dominance d’une ou deux espèces (WAGGONER et 
STEPHENS, 1970 ; GODRON et LEPART, 1973 : BELLE- 
FLEUR, 1981) ou par des critères de surface basale (JOHN- 
SON et SHARPE, 1976). 

Les éléments de la matrice sont parfois estimés à partir 
d’une analyse de la végétation à un instant donné : 


— recherche des traces de la végétation passée ; LEGG 
(1980) recherche des plantes relictuelles ou des débris dans les 
éléments d’une mosaique ; BARDEN (1979, 1980, 1981) et 
RUNKLE (1981) étudient des chablis ; 


— ou analyse des «éléments d'avenir»; HORN (1975 a, b, 
1976) prédit les arbres de remplacement à partir des resemis 
présents sous les couronnes des arbres d'un massif forestier ; 
cette méthode est assez vigoureusement remise en cause par 
MC INTOSH (1980) pour qui la présence de resemis sous un 
arbre ne permet pas de préjuger, de façon fiable, des espèces 
qui occuperont l’espace après sa disparition. 


Mais plus généralement, ils résultent de la comparaison de 
l'état de la végétation à des instants différents ; il s’agit par 
exemple de comparer des données récoltées par les services 
d'inventaire forestier à plusieurs dates (JOHNSON et 
SHARPE, 1976), de suivi de placettes permanentes (WIL- 
LIAMS et al., 1969 ; WAGGONER et STEPHENS, 1970 ; 
AUSTIN, 1980 ; BELLEFLEUR, 1981) ou de comparaison de 
photographies aériennes prises à des dates successives (DEBUS- 
SCHE er al., 1977). ENRIGHT et OGDEN (1979) combinent 
des observations synchroniques et diachroniques pour établir 
la matrice de transition. 


Ce type de modèle a de nombreux avantages qui expliquent 
sa large diffusion. En particulier : 


— il permet de présenter de façon synthétique nos connais- 
sances sur les modifications passées de la végétation (Tableau 
4); 


— ilne requiert pas d'analyse approfondie des processus et 
des mécanismes de la succession (d'où ses limites) ; 


— ilest simple, facile à comprendre et à mettre en oeuvre ; 


— l'utilisation des graphes associés aux matrices facilite la 
mise en évidence de certaines transitions particulièrement 
importantes de la succession (Tableau 4) : É 


— ilest assez souple et peut être utilisé à plusieurs niveaux 
de perception et à deux niveaux d'organisation ; il n'implique 
donc pas de choix méthodologiques nets (réductionisme vs 
holisme) ; mais il semble cependant mieux adapté aux concep- 
tions de CLEMENTS qu'aux autres conceptions, puisqu'il 
tend vers un état stable (état absorbant ou composition spéci- 
fique en équilibre) indépendant des conditions initiales ; 


— les conséquences de Scénarios d'aménagement peuvent 
être analysées (SWARTZMAN et SINGH, 1974 ; RE- 
DETZKE et VAN DYNE, 1976 ; DEBUSSCHE er al., 1977; 
FLORET et al., 1978, 1981) ; dans ce contexte le modèle est 
plus un outil de réflexion que de prédiction ; 


Il présente aussi d'importantes limitations ou contraintes : 


— la première difficulté est de choisir un pas de temps A t 
adéquat ; celui-ci doit être relié à l'espérance moyenne de vie 
d’un état (ANDERSON, 1966). S'il est trop petit, toutes les 
probabilités de transition, sauf celles de la diagonale p (i, i) 
seront voisines de 0, et les erreurs d'estimation de ces probabi- 
lités prendront beaucoup d'importance sur des périodes de 
temps assez longues ; s’il est trop grand, des transitions entre 
deux observations successives pourront passer inaperçues. 
Ces contraintes sur À t rendent difficile l'analyse de succes- 
sions allant des stades pionniers, dont l'espérance de vie est de 
l’ordre de l’année, aux stades forestiers dont l'espérance de vie 
est de l’ordre du siècle ; 


— tous les états de la végétation doivent être définis et 
présents dès le début des observations sur des superficies 
suffisantes pour que les probabilités de passage puissent être 
estimées. Cela peut conduire à augmenter de façon considéra- 
ble la taille de la région d'étude (CULVER, 1981) avec le 
risque de rendre très hétérogènes les conditions de la dynami- 
qué de la végétation. La caractérisation de l’état de la végéta- 
tion doit être pertinente pour prévoir l’état futur ; cela pour- 
rait conduire à tenir compte des structures d'âge, de l’état du 
sol... (VAN HULST, 1980) ; 


— l’espace doit être homogène quant aux probabilités de 
passage d’un état à un autre ; ce qui est rarement testé. AUS- 
TIN (1980 ; voir aussi REDETZKE et VAN DYNE, 1976) 
propose de faire varier les probabilités de passage en fonction 
des conditions écologiques : cela conduit à estimer x fois plus 
de coefficients (s'il y a x conditions écologiques) ; ce qui rend 
d’autant moins précise l'estimation dechacundes coefficients; 


— les processus de Markov sous-jacents aux matrices de 
transition sont généralement de ler ordre, ce qui implique que 
les potentialités dynamiques de la végétation soient définies 
par son état actuel ; il semble que cette hypothèse soit loin 
d’être toujours remplie (USHER, 1979) et qu’il faudrait par- 
fois connaître l’état de la végétation aux tempst-At,t-2 At... 
-m A t pour prédire l'état futur ; cela conduirait à utiliser des 
chaînes de Markov d'ordre m et à estimer nM © l coefficients 
au lieu de n? ; c’est sans doute souhaitable mais rarement 
réalisable ; 


— les matrices de transition sont, en principe, station- 
naires : ce qui implique que les probabilités de transition 
soient constantes ; cette hypothèse a été rarement testée ; 
WAGGONER et STEPHENS (1970) la jugent acceptable par 
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TABLEAU 4 
Matrice de transition Vecteur “ occupation Vecteur " occupation 
[M desterres en1972"  desterres en 1996" 
Première hypothèse 
ESS 12 13,14 45 16 17 18 19 20 24 22 23 24 25 (V 1972) (7 1996) 
4 
21176111 1/1 1 | 423 1| 337 
al (46150 3l1 2 |1158 2/17 
3 | 264 3| 322 
; 1 Fe E 4| 2 41 36 
5 5 | 205 5| 266 
6 r|77 6 | 265 6| 334 
7 90! 110 7| 232 7| 365 
8 31166] 3 8 | 436 8| 356 
9 10/20) s| 7 9| 169 
0 12 T la750) 10 | 4 10| 20 
ÿ ACTE 11 | 232 11| 269 
| 43 te 33 
F 5 T pis fl 42 13 | 321 13] 496 
14 | 348 14| 298 
14 laslaoït |1 [2 TT le RE 
15, 18/45/2112 |3 219 18 | 597 16| 726 
16 3 21413| |1/111/2/1 160! 12 17 | 192 171 ISE 
47] 2 31313 1[111141t3) 1161 T 18 | 185 18| 212 
18 6[7[214]6| |111 5 58] 10] 19 | 108 19 | 100 
49] 1172/ 12 20 | 889 20 | 509 
BCCELELRRE RTE SRE TR a he 
21 414 38/5112 154] 53 lies = à 
2 rÎn eat | 53 | 3 SP Re 
E 1 99) 25 | 135 25| 414 
24 10 A 40] (73 
25 HO 311 ii (75) 2 = 7131ha ZX = 7131ho 
Forêt dense de Hètre #— Forêt assez claire de Hêtre Forêt dense de feuillus > Forêt assez claire de 
(4) feuillus (81 
Accrue de Hêtre (3) Accrue de feuillus (6 ) 
Forêt dense de — Forêt assez claire de Forêt mixte dense => Forêt mixte assez claire 
Pin sylvestre (13) Pin sylvestre (14) \ # 
Accrue de Pin sylvestre(15) Accrue ou reboisement mixte(12) 


2 


Pelouse à Nord (23) 


Lande fermée de Genêt purgotif (16)| [Forêt dense de «Forêt assez claire Lande fermée de Genêl à balais 
et lande fermée ë Callune  (17)|  frésineux (7) de résineux (8) (18) 

Lande ouverte à Genêt purgatif (20) % Lande ouverte à 

et lande ouverte à Callune (21) Reboisement de résineux (9) Genêt à balais (22) 


Londe de 
Fougère aigle 


»s prairiaux 
(19) 


NB : Les nombres entre parenthèses renvoient aux numéros des lignes et colonnes de la matrice 
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Matrice des probabilités de transition (exprimées en %) entre groupements végétaux de l'ouest du massif de l'Aigoual; vecteurs d'occupation des terres (mesuré 
pour l'année 1972etsimulé pour l'année 1996); graphe simplifié de la matrice (les numéros entre parenthèses fournissent la correspondance entre les groupements 
végétaux et les numéros des lignes (ou des colonnes) de la matrice (d’après DEBUSSCHE, 1978). 
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simple comparaison visuelle de matrices calculées à des épo- 
ques différentes ; AUSTIN (1980) et BELLEFLEUR (1981) 
testent l'hypothèse et la rejettent. Il semble que, de façon 
générale, les probabilités de passage ne sont pas constantes 
dans le temps ; la première raison est que les perturbations 
(notamment météorologiques) sont plus ou moins impor- 
tantes suivant les années ; cela conduit HORN (1976) à propo- 
ser des matrices de transition normales et d’autres adaptées à 
des années de perturbation ; il s'agit sans doute d’un palliatif 
insuffisant. La seconde raison tient à ce que les probabilités de 
transition dépendent probablement de la fréquence (ou de la 
superficie) et de la dispersion des états et en particulier de l'état 
«récipient» (USHER, 1979). Cela conduirait à des modèles 
«densité-dépendant» assez proches de ceux utilisés pour étu- 
dier la dynamique des populations ; ACEVEDO (1981) a 
analysé le comportement complexe de ces modèles avec un 
petit nombre d'états. 

Le modèle des matrices de transition paraît peu fiable pour 
prédire la succession, c’est, en revanche, un bon moyen de 
présentation de l’évolution passée de la végétation et il peut, 
dans certains cas, avoir une valeur heuristique. Les mêmes 
observations pourraient être faites pour le modèle à base 
d'équations différentielles proposé par SHUGART et al. 
(1973) et critiqué par HAHN et LEARY (1974) ou celui de 
BLEDSOE et VAN DYNE (1971). 


3. LE MODÈLE DE DYNAMIQUE DES SYSTÈMES. 


Ce modèle est dû à GUTIERREZ et FEY (1975, 1980) ; à 


notre connaissance, il n'a été appliqué qu'à l'étude de la 
succession dans une prairie nord-américaine. Sur le plan de sa 
structure mathématique, il est dérivé des modèles de dynami- 
que des systèmes de FORRESTER (1968, 1971). Sur le plan 
écologique, il est très fortement influencé par les conceptions 
de ODUM (1969, 1971) lequel considère que le comportement 
d’un écosystème est assez voisin de celui d’un système cyber- 
nétique ; cette convergence a manifestement facilité la mise en 
place du modèle. Il repose aussi sur des considérations et des 
données plus précises issues des travaux réalisés dans les prai- 
ries du nord Colorado (PATTEN, 1971). 

Le modèle est stationnel et simule le comportement d’un 
écosystème (considéré comme un système «fermé») décrit au 
niveau de ses «propriétés globales» : biomasse de la végéta- 
tion, biomasse des consommateurs primaires, diversité, pro- 
duction, teneur en éléments nutritifs, taux de matière organi- 
que. Il établit entre elles des relations d’actions et de 
réactions positives ou négatives. En fonction de celles-ci, il 
tend vers un équilibre (modifié ou remis en cause par d'éven- 
tuelles perturbations) assez analogue à ce que pourrait être le 
climax. Les processus pris en compte sont parfois relativement 
bien connus (production primaire, cycle des éléments nutri- 
tifs...) ; mais, dans bon nombre de cas, ils reposent sur des 
généralisations empiriques (biomasse des consommateurs 
primaires ; biomasse des décomposeurs..) ou même des 
considérations hypothétiques (diversité...). 

Le modèle semble facile à mettre en oeuvre ; en particulier, 
le fait d'utiliser les «propriétés globales» de l'écosystème le 
rend transposable : il s'agit simplement de le calibrer en modi- 
fiant quelques paramètres. GUZTIERREZ et FEY (1980) 
proposent des tables de paramètres pour de nombreux grou- 
pements végétaux. Les résultats des simulations ne sont pas 
comparés à des observations réalisées sur le terrain, mais aux 


tendances généralement «considérées comme associées» à la 
succession et plus précisément à la conception de ODUM 
(1969) dont ils sont d’ailleurs très proches ; ce qui nous semble 
prouver que celle-ci a une bonne cohérence interne. Il faut 
cependant rappeler que de nombreuses hypothèses de ODUM 
ont été remises en cause sur la base d'expériences ou d’obser- 
vations (cf. chapitre III). Cela illustre bien certains dangers de 
l'utilisation des modèles qui, sous couvert d'une certaine 
«neutralité mathématique», reprennent sans les critiquer les 
hypothèses parfois simplificatrices des écologues, mais plus 
simples à formaliser en termes mathématiques. Le problème 
de la pertinence de l’utilisation de «propriétés globales» de 
l'écosystème pour décrire et simuler la succession mériterait 
d’être analysé ; leur prise en considération est parfois néces- 
saire, mais nous paraît loin d’être suffisante (voir DRURY et 
NISBET, 1973). 


4. LE MODÈLE BASÉ SUR LES CARACTÉRISTI- 
QUES BIOLOGIQUES DES PLANTES. 


Ce modèle est dû à NOBLE et SLATYER (1977, 1978, 
1980) ; il est orienté vers l'étude de la succession après des 
perturbations de différentes natures (feux, coupes) ; il est basé 
sur la connaissance de quelques caractéristiques du cycle bio- 
logique des espèces et sur la détermination de la durée des 
stades de vie. 

Les caractéristiques biologiques sont : 

— les modalités d’arrivée ou de subsistance d’une espèce 
durant ou après une perturbation ; 


. — la capacité de l'espèce à s'établir et à atteindre sa matu- 
rité dans la communauté ; 


— le temps mis à atteindre des stades de vie considérés 
comme importants (stade juvénile, stade mature ; stade dia- 
spore ; «stade d’extinction») et la longévité de ces stades. 

Les deux premières caractéristiques, combinées avec les 
stades de vie des plantes, permettent de définir une trentaine 
de groupes d'espèces ; la troisième est utilisée pour tenir 
compte de la fréquence des perturbations. À partir de ces 
considérations, NOBLE et STATYER établissent des 
séquences de remplacement de ces groupes d'espèces en fonc- 
tion du type de perturbation. Ils testent ensuite leur modèle 
sur des exemples empruntés à FORCIER (1975) et KESSEL 
(1979) ; ils arrivent à des résultats et à une conception de la 
succession assez proches de ceux de ces deux auteurs ; ils ont, 
en fait, généralisé et systématisé un raisonnement qui est 
souvent celui de l écologue de terrain. 

Le modèle a ensuite été utilisé, et assez largement modifié, 
par CATTELINO er al. (1979), KESSEL (1979) et KESSEL et 
POTTER (1980) pour prévoir les changements de la végéta- 
tion après feu. VAN DER VALK (1981) l’a adapté pour 
étudier la succession dans des prairies humides. 

Les principales qualités de ce modèle nous semblent tenir au 
fait qu'il permet de prendre en compte des perturbations de 
différente nature et qu'il accorde de l'importance aux phases 
de dissémination, de dormance des graines et d'installation 
des espèces. Par ces deux aspects, il tranche nettement avec les 
modèles fonctionnels qui insistent sur la compétition pour la 
lumière et la physiologie de la croissance. 

Les critiques Sont relativement nombreuses ; elles concer- 
nent la précision du modèle qui ne prend en compte que les 
espèces dominantes, son aspect subjectif, l'existence de carac- 
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téristiques biologiques assez difficiles à déterminer pour un 
grand nombre d'espèces, une simplification parfois excessive, 
un déterminisme assez marqué, et une absence de prise en 
compte réelle de l'hétérogénéité spatiale et des modifications 
du milieu. Il n'en reste pas moins qu’il fournit un cadre théori- 
que assez bien adapté à l'étude des successions où des pertur- 
bations récurrentes jouent un grand rôle. 


V - DISCUSSION 


2) Les théories de la succession. 


Sur un plan historique, l’évolution des conceptions de la 
succession a été parallèle à celle de la théorie écologique dans 
laquelle elle a souvent joué un rôle moteur. Il est significatif 
que, selon MC INTOSH (1976), la première ébauche de thé- 
orie écologique soit celle de COWLES et CLEMENTS au 
début du vingtième siècle et que, d’après SIMBERLOFF 
(1980), l'idée de superorganisme se développant en passant 
par des étapes définissables et prévisibles soit le premier para- 
digme (au sens de KUHN, 1972) en écologie. L'analogie sem- 
ble avoir été empruntée à SPENCER (1874) et, par là, pourrait 
se rattacher aux théories prédarwiniennes de l'évolution 
considérée comme un processus dirigé vers un but (KUHN, 
1972). EGLER (1954) remarque assez justement que les cher- 
cheurs qui ont travaillé dans le cadre de cette conception 
dominante jusque vers 1950 se sont surtout intéressés à la 
dynamique en l'absence de perturbations etlaux'successions, 
primaires, en essayant de les caractériser par leur stade final : 
le climax. Il s'agit de situations marginales (zone de retrait de 
glaciers, dunes, épanchement de lave...) et l'aboutissement 
final de la succession n'est, en principe, pas observable puis- 
qu'il se situe sur une autre échelle de temps que celle de 
l'observateur. Après cette première période, l'intérêt des cher- 
cheurs s'est progressivement déplacé vers les champs aban- 
donnés, les terres à pâturage, les zones perturbées qui sont des 
situations beaucoup plus fréquentes. De façon simultanée, 
une plus grande importance a été accordée à l'étude des fac- 
teurs exogènes (vents violents, incendies, glissements de ter- 
rains), et la distinction entre succession progressive et succes- 
sion régressive a perdu de son intérêt comme en témoignent, 
par exemple, les travaux de VOGL (1977). D'après SIMBER- 
LOFF (1980), cette évolution marque le passage d’une 
conception déterministe et idéaliste des phénomènes de la 
succession à une conception matérialiste et probabiliste. 


Malgré cette évolution, les théories ou les modèles de la 
succession proposés actuellement sont assez loin de bien ren- 
dre compte de la diversité du réel. L’essai de CONNELL et 
SLATYER (1977) qui vise à une certaine exhaustivité et qui 
est, à notre avis, la tentative actuellement la plus réussie de 
formulation d'un modèle général de la succession, ne rend en 
fait bien compte que des situations de compétition (cf. chapi- 
tre III) ; d’autres approches mettant surtout l'accent sur les 
perturbations et les situations de déséquilibre paraissent aussi 
incomplètes. L'absence de théorie unifiée de la succession est 
parfois considérée comme la conséquence d’un thème trop 
largement défini : les processus les plus importants de la 
dynamique de la végétation varient selon que l’on a affaire à 
des successions primaires ou secondaires et selon les caracté- 
ristiques climatiques où édaphiques dominantes. Il pourrait 
être plus simple d'arriver à une théorie générale si l'on ne 


considérait que les successions primaires dans des milieux peu 
artificialisés. La plupart des espèces ont évolué dans des envi- 
ronnements où l’action de l’homme était nulle et la compré- 
hension de leurs stratégies adaptatives, de leurs caractères 
biologiques et de leur place dans le développement de l'écosys- 
tème pourrait être simplifiée si l’on se replaçait dans ce cadre. 


Cette opinion est sans doute pertinente dans le cas d’espèces 
animales à déplacement rapide (mammifères ; oiseaux) qui ont 
pu regagner leurs anciens territoires après les glaciations et 
avant que l’homme ne modifie profondément leur environ- 
nement. Elle s'applique moins facilement aux espèces végé- 
tales dont le pouvoir de dissémination est plus limité. Les 
palynologues ont montré que certaines espèces des régions 
tempérées, qui paraissent actuellement très liées entre elles, 
ont parfois eu des histoires différentes et ne se sont trouvées 
que récemment réunies (PONS et VERNET, 1971 ; TRIAT- 
LAVAL, 1979 ; QUEZEL er al., 1980 ; DAVIS, 1981) ;ellesne 
peuvent être que partiellement adaptées les unes aux autres et 
en équilibre avec leur milieu (PONS, 1983). L'étude des 
milieux naturels peu artificialisés nous apporte des résultats 
précieux concernant certains processus de la succession qui 
seraient difficiles à analyser ailleurs, mais ces résultats de- 
vraient être confrontés à ceux obtenus dans des systèmes 
écologiques plus artificialisés, mieux contrôlés et plus faciles à 
manipuler (voir HARPER, 1982). Dans ce contexte, les modi- 
fications du milieu dues à l’action de l’homme au cours des 
dernières décennies (abandon cultural, changement des 
modes de gestion des forêts et des pâturages, emploi d’insecti- 
cides et d’herbicides, introduction d’adventices..) donnent 
l'occasion aux écologues d'approfondir leur perception de 
l'importance relative des facteurs de la succession. Aussi, il 
nous paraît plus utile d'analyser de façon concrète le rôle de 
ces facteurs, en ayant de préférence recours à l’expérimenta- 
tion , que de chercher à mettre en place une théorie synthéti- 
que. 


b) Dynamique de la végétation et hétérogénéité du milieu. 


L'hétérogénéité du milieu et de la végétation a une impor- 
tance relativement secondaire dans le cadre de la théorie de 
CLEMENTS et son influence semble gommée au fur et à 
mesure du déroulement de la succession. La situation est très 
différente lorsque l’on tient compte de l'existence de perturba- 
tions (en particulier, de la présence constante en milieux fores- 
tiers de chablis) et de la variabilité des capacités de dissémina- 
tion et de germination des espèces. L'hétérogénéité structurale 
de la végétation joue alors un rôle important dans le rempla- 
cement des espèces et leur permet de se perpétuer. La chute 
d'un arbre crée un chablis, une ouverture, qui sera occupée par 
des individus appartenant en général à d’autres espèces ; leur 
installation sera en partie déterminée par la taille, l'époque de 
création du chablis, la répartition des semenciers par rapport À 
celui-ci et le pouvoir de dissémination et de germination de 
leurs diaspores (WILLIAMSON, 1975 ; J. THOMPSON, 
1980 ; EHRENFELD, 1980 ; RUNKLE, 1981). A l'échelle des 
processus de succession, la formation des chablis par la chute 
des arbres est un phénomène fréquent puisqu'il peut affecter 
un même endroit tous les 80 à 120 ans, en moyenne, en forêt 
tropicale humide (HARTSHORN, 1978, 1980 ; voir aussi 
POORE, 1968 et BONNIS, 1980, pour la forêt tropicale et 
FALINSK Y, 1978 a pour les forêts tempérées). 


Ainsi, il est vraisemblable que les forêts tropicales et de 
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nombreuses forêts tempérées «climaciques» soient constituées 
d’une mosaïque de taches, de formes, de tailles et d’époques de 
mise en place différentes et, par conséquent, de compositions 
floristiques variées (LOUCKS, 1970 ; BLONDEL, 1976 ; 
RICKLEFS, 1976; FOX, 1977; GRUBB, 1977; CONNELL, 
1978; PICKETT, 1980 ; DENSLOW, 1980). Les problèmes de 
dynamique de la végétation doivent alors être abordés dans 
leur contexte spatial, comme cela a été le cas depuis longtemps 
en dynamique des populations (HORN et MAC ARTHUR, 
1972; LEVIN, 1976). Cette affirmation est complémentaire de 
celle de MARGALEF (1979) selon lequel les patrons de répar- 
tition des espèces ne peuvent pas être étudiés de façon satisfai- 
sante dans un cadre statique. 


©) Conséquences de la diversité des organismes vivants. 


Un autre aspect important est lié à la variabilité des 
réponses des organismes vivants aux facteurs du milieu ; de 
nombreusess études (PLATT, 1975 ; GRIME, 1977 ; GRUBB, 
1977; NOBLE et SLATYER, 1977 ; VAN DER VALK, 1981) 
mettent actuellement l’accent sur l'importance de la connais- 
sance des caractéristiques biologiques des espèces pour la 
compréhension des phénomènes de succession. Cette orienta- 
tion est liée à l’observation de modifications dans les stratégies 
des espèces le long de la succession ; celles-ci pourraient se 
résumer par le passage progressif d' une stratégie «r» dans les 
premiers stades à une stratégie «K» en milieux forestiers 
(ODUM, 1969 : PIANKA, 1970 ; GADGIL et SOLBRIG, 
1972; WiLBUR er al., 1974), mais êlles peuvent être analysées. 
de façon plus fine en terme de diminution de l'effort reproduc- 
tif(ABRAHAMSON et GADGIL, 1973; SCHAFFER et GAD- 
GIL, 1975 ; NEWELL et TRAMER, 1978), d'augmentation 
de la longévité, d'adaptation plus complexe à la pollinisation, 
(Tableau 5), à la dissémination... Cette orientation corres- 
pond, aussi, à un plus grand intérêt accordé aux modes de 
survie et de régénération des espèces, en présence de perturba- 
tions, et à des processus liés à la coexistence d'animaux et de 
végétaux telles la pollinisation, la dissémination et la préda- 
tion. Ces phénomènes paraissent parfois plus importants que 
la compétition, sur laquelle l'accent a été mis pendant long- 
temps, pour expliquer la coexistence d'organismes vivants. 
Cette tendance bénéficie du développement des recherches en 
biologie des populations (HARPER, 1977 ; GRIME, 1979 ; 
SOLBRIG et al., 1979 ; BARBAULT er A 1980) et des 
observations accumulées sur certaines caractéristiques biolo- 
giques des espèces (GRIME er al., 1981). Il devient parfois 
nécessaire de ne s'intéresser qu'à la place d'une espèce dans la 
succession pour avoir une connaissance suffisamment précise 
de sa biologie et pouvoir fournir des éléments d'explication 
sur le développement et/ou la disparition de la population 
correspondante (voir: RAYNAL et BAZZAZ, 1975 ; 
REGEHR et BAZZAZ, 1979) ; cette démarche est complé- 
mentaire de celle qui consisterait à ne s'intéresser qu'à un 
processus (la dissémination, par exemple) et à analyser son 
importance dans la succession (ACHERAR, 1981 ; DEBUSS- 
CHE et al., 1982). Dans cette perspective, la succession paraît 
êtreun phénomène très complexe ; il n’est pas étonnant alors 
que les tentatives de recherche de régularité ou de formalisa- 

Dans cette perspective, la succesion paraît être un phéno- 
mène très complexe ; il n’est pas étonnant alors que les tenta- 
tives de recherche de régularité ou de formalisation mathéma- 
tique n'aient pas donné de résultats très satisfaisants (SCHAF- 
FER et LEIGH, 1976 ; MC INTOSH, 1980). La comparaison 
de l’évolution de la diversité de l'avifaune et de celle de la 
végétation le long des successions en est un bon exemple. Si, 


pour la première, la diversité augmente plus ou moins réguliè- 
rement (JOHNSTON et ODUM, 1956 ; KARR et ROTH, 
1971 ; BLONDEL er al., 1973), pour la Seconde les résultats 
sont assez variés puisque la diversité augmente, fluctue, ou 
diminue selon les écosystèmes et même, à l'intérieur d'un 
écosystème, suivant les strates considérées (REINERS er al., 

1971; AUCLAIR et GOFF, 1971 ; WHITTAKER, 1972, 1975 
: NICHOLSON et MONK, 1974 ; BAZZAZ, 1975; ESCAR- 
RE, 1979). MAC ARTHUR et WILSON (1967), MAY et 
MAC ARTHUR (1972), MAC ARTHUR (1972)expliquent la 
diversité élevée dans les stades mûrs (près de l'équilibre) de la 
succession comme le résultat de la compression des niches 
réalisées des espèces. Cette compression est rendue possible 
par l’hétérogénéité du milieu et par des différences entre 
espèces dans leur manière d'exploiter les ressources. Celles-ci 
s'expliqueraient par des divergences évolutives, entraînant 
une spécialisation des espèces. Cette théorie s’est en principe 
révélée satisfaisante pour les animaux (MAC ARTHUR, 1958 
; CODY et DIAMOND, 1975) ; elle a été utilisée par MEL- 
LINGER et MC NAUGHTON pour justifier l'augmentation 
de la diversité des végétaux dans les premiers stades de la 
succession. DOBZANSK Y (1950) l'avait proposée pour expli- 
quer la diversité de la forêt tropicale. Les insuffisances de cette 
théorie pour les organismes dépourvus de mouvements 
comme les coraux et les végétaux ont été mises en évidence à 
plusieurs reprises en écologie marine (PAINE, 1966 ; DAY 
TON, 1971 ; CONNELL, 1975 ; OSMAN et WHITLATCH, 
1978) et en écologie terrestre (CONNELL, 1975, 1978 ; 
CONNELL et SLATYER, 1977 ; HUSTON, 1979). En parti- 
culier, il semblerait que la forêt tropicale se soit toujours 
maintenue loin de l'équilibre (CONNELL, 1978) ; et ce serait 
la dynamique structurale, évoquée plus haut, associée aux 
conditions du milieu tropical très favorables à la survie des 
êtres vivants (CONNELL et ORIAS, 1964 ; PIANKA, 1966 ; 
MAC ARTHUR, 1972 ; PIELOU,1975 ; BLONDEL, 1979) 
qui permettrait d'expliquer la forte diversité végétale des tro- 
piques (CONNELL, 1978). 


TABLEAU 5 
SYSTÈME DE 6mois lan Z2ans 3ans 
POLLINISATION 
Vent 3% 2 8 6 
petits 34 40 40 38 
Hyménoptères moyens 7 18 23 19 
grands 0 0 3 3 
petits 21 Il 10 9 
Papillons 
ou mouches 
grands 0 4 5 3 
Oiseaux-mouches 0 4 10 10 
Chauves-souris 0 0 0 3 


Fréquence relative des différents systèmes de pollinisation des espèces se 
reproduisant dans les premiers stades d'une succession secondaire en forêt 
tropicale humide (d'après OPLER et al., 1980 copyright Biotropica). 
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d) Utilisation des modèles de successions. 


Le principal mérite des modèles est de faire ressortir avec 
clarté quelques-unes des difficultés de l'étude des successions. 
La première est l'absence fréquente de possibilités de tester 
une conception ou de valider un modèle. La relative lenteur 
des changements de la végétation, l'existence de fluctuations 
ou de perturbations aléatoires rendent nécessaires des simula- 
tions Sur de longues durées pour obtenir des modifications 
significatives de la composition spécifique de la végétation. 
Pour valider le modèle, il faudrait pouvoir réaliser des obser- 
vations pendant quelques dizaines d'années ; cela est rarement 
envisageable et des palliatifs doivent être trouvés ; des ensem- 
bles de placettes permanentes ou d'anciennes cartes de l’occu- 
pation des terres (ou, à la limite, de l’utilisation du sol) peu- 
vent fournir des éléments de validation pour les matrices de 
transition. Pour les autres modèles, il est possible de comparer 
les résultats de la simulation aux modèles verbaux de cher- 
cheurs expérimentés qui servent alors de référence. Le risque 
de raisonnement circulaire est évident : par exemple, le travail 
de FORCIER (1975) est utilisé par NOBLE et SLATYER 
(1980) pour valider les résultats de leurs simulations ; ce 
travail, qu'ils connaissaient vraisemblablement avant de met- 
tre en place leur modèle, a pu servir à la fois dans les phases de 
conception, de «calibrage» et de validation: 


Dans ces conditions, le modèle ne permet pas de tester 
réellement nos connaissances et de progresser dans la com- 
préhension des processus de la succession ; il ne fournit que 
des illustrations ou des métaphores sophistiquées.Cette situa- 
tion devrait inciter à analyser des phases de la succession où les 
changements sont rapides (phases d'abandon cultural ou 
phases suivant une perturbation) et où une expérimentation 
est possible ; la confrontation des théories et des faits serait 
alors beaucoup plus directe et donc plus fructueuse. La 
deuxième difficulté provient de la grande variété des concep- 
tions de la succession et de l'absence d’une théorie réellement 
satisfaisante. Derrière «l’apparente neutralité des modèles 
mathématiques», on retrouve, d’une façon claire et presque 
caricaturale, les grands courants de pensée, plus ou moins 
onistes, qui traversent ou ont traversé l'écologie ; des- 
cription vs étude de mécanismes ; analyse au niveau des carac- 
téristiques écologiques des espèces vs analyse au niveau de la 
communauté dans son ensemble. Les modèles couvrent donc 
une très large gamme des conceptions de la succession en 
adoptant souvent les points de vue les moins nuancés parce 
qu'ils sont probablement les plus faciles à formaliser. Leur 
utilisation ne nous semble pas, contrairement à ce que pense 
KESSEL (1981), permettre de résoudre ces alternatives, et une 
synthèse entre les différentes approches paraît problématique. 


€) Aspects méthodologiques. 


Le développement scientifique est souvent accompagné 
d’un débat d'idées fréquemment exprimé en termes de dicho- 
tomie ou d'opposition sur l'explication des phénomènes natu- 
rels et le choix de méthodologies appropriées pour leur étude 
(LEVINS et LEWONTIN, 1980). Cette situation est illustrée 
en écologie par l'opposition entre la conception holiste de la 
succession, historiquement représentée par CLEMENTS, et 
l'hypothèse individualiste qui pourrait trouver sa source dans 
les travaux de GLEASON. Cette polémique se poursuit 
actuellement et occupe largement le champ de l'écologie 
(HARPER, 1980 ; SAARINEN, 1980 ; ENGELBERG et 
BOYARSKY, 1979 ;PATTEN et ODUM, 1981). Pour cer- 
tains écologistes, l'écosystème est une entité située à un niveau 


intermédiaire entre la population et la région biogéographi- 
que ; son étude doit être abordée de façon globale. Il a des 
propriétés caractéristiques, une dynamique propre qui ne 
peuvent être déduites entièrement des propriétés et de la 
dynamique des populations qui le constituent. Ces arguments 
sont contestés par les partisans d’une conception réduction- 
niste (pour un développement de ce concept voir OPPEN- 
HEIM et PUTMAN, 1980). Selon ces derniers, les processus 
écologiques doivent être étudiés au niveau des individus, puis 
que c’est à ce niveau qu’agit la sélection naturelle. Ainsi, 
d’après HARPER (1980), toute interprétation au niveau de la 
communauté doit être inévitablement secondaire et ne permet 
qu’une compréhension superficielle. Ces deux conceptions 
sont, selon BECHT (1974), une conséquence de la spécialisa- 
tion de la recherche en biologie (voir aussi GOODFIELD, 
1972, pour un résumé d’autres opinions) : cette analyse rejoint 
celle de GUINOCHET (1955) quand il affirme que c’est 
l'échelle d'observation qui crée le phénomène. Pour LEVINS. 
et LEWONTIN (1980), les deux positions résultent d'une 
attitude commune : considérer les «vraies causes» comme 
étant produites à un seul niveau, les autres niveaux ayant 
seulement une valeurépistémologique, mais non ontologique. 


Lorsque l’on revient au sujet de cet article, la dynamique de 
la végétation et la façon de l’appréhender, le débat perd une 
partie de sa virulence, Dans les successions, des changements 
des populations d'espèces se produisent, mais des modifica- 
tions des propriétés physiques ou chimiques du sol sont aussi 
décelables (BILLINGS, 1938 ; CROCKER et MAJOR, 1955; 
MELLINGER et MC NAUGHTON, 1975 ; GORHAM et 
al.,1979 ; ESCARRE, 1979 ; BAZZAZ, 1979 ; REINERS, 
1981 ; BAZZAZ et PICKETT, 1980 ; ROBERTSON et 
VITOUSEK, 1981). Ces modifications sont le produit des 
actions individuelles des espèces sur le milieu et de sa «réac- 
tion» ; elles sont attribuées, par convention, à l’ensemble de 
l'écosystème parce qu’il est rarement possible d'isoler l'in- 
fluence de chacune des espèces. La description de l’ensemble 
de ces changements et nécessaire pour aborder l'analyse plus 
fine des mécanismes de la succession. Il faut alors se placer au 
niveau de la population, étudier l’auto-écologie des espèces 
pour rechercher les raisons de leur apparition ou de leur 
disparition le long d’un gradient temporel (exigences germina- 
tives, seuil de tolérance à la lumière, prédation...). Les deux 
approches paraissent très complémentaires et, en simplifiant 
un peu, il est possible d'écrire que les observations faites au 
niveau de la communauté permettent souvent d'émettre des 
hypothèses qui, pour certaines d’entre elles, devront être étu- 
diées au niveau de la population ; celles réalisées au niveau des 
populations fournissent des résultats ou des modèles qui peu- 
vent aider à comprendre le processus de succession dans son 
ensemble. Il nous semble donc qu’il faut éviter un certain 
dogmatisme méthodologique, et que «les conditions exté- 
rieures qui sont posées [à l’écologue] par les faits de l'expé- 
rience, ne lui permettent pas de se laisser trop restreindre dans 
son univers conceptuel par l'adhésion à un système épistémo- 
logique. Par conséquent, il doit apparaître à l'épistémologue 
comme une sorte d’opportuniste sans scrupule» (EINSTEIN 
in FEYERABEND, 1975). 


La nature des questions posées et les caractéristiques des 
milieux étudiés ont souvent des fortes implications méthodo- 
logiques. Si l’on cherche à reconstituer la dynamique de la 
végétation à un endroit donné, et si les perturbations sont peu 
importantes, l'approche diachronique avec un pas de temps. 
variant de un à dix ans suivant les stades étudiés où même 
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l'approche synchronique peuvent convenir. Il faut toutefois 
remarquer que, dans ce dernier cas, il est nécessaire d'étudier 
de façon très critique l'hétérogénéité du milieu et d’avoir une 
bonne connaissance des modifications de l’action de l'homme 
et des conditions écologiques, pour arriver à des conclusions 
fiables. Si les perturbations et surtout les micro-perturbations 
(prédation, ruissellement, sécheresse) sont importantes, et en 
particulier lorsqu’on veut étudier leur impact sur la produc- 
tion de graines, la réussite de la germination et le taux de survie 
des plantules, il devient impératif de mettre en place un proto- 
cole d'observations se répétant avec un pas de temps très court 
de façon à suivre l'enchaînement des contraintes exercées sur 
la végétation et des réponses de celle-ci. 


A titre d'illustration, dans un suivi annuel des changements 
de la végétation de placettes permanentes (pendant 40 ans), les 
relevés mensuels réalisés pendant dix ans mettent surtout en 
évidence, selon WATT (1981), la nécessité de relevés plus 
fréquents et répartis en fonction des vitesses de changement de 
la végétation. Des études plus fines de la production des 
graines ou du devenir des plantules ne sont pas toujours 
compatibles avec la prise en compte de l’ensemble des espèces 
et il est parfois nécessaire de focaliser l'étude sur une popula- 
tion d’une espèce donnée. 


CONCLUSION 


Bien que de nombreuses études de la succession aient été 
réalisées, nos connaissances ne sont pas toujours très fiables et 
comportent de sérieuses lacunes. Ainsi, les critères utilisés 
pour reconstituer des séries dynamiques sont en général très 
intuitifs et ne se fondent souvent que sur l’analyse de la phy- 
sionomie de la végétation. Même des études plus approfondies 
reposent sur une large part d'interprétation et leurs conclu- 
sions sont parfois remises en cause comme cela a été le cas 
pour les hydrosères ou, plus récemment, pour la succession 
cyclique dans les landes à callune. 

Dans ces conditions, il semble nécessaire de conduire des 
études descriptives détaillées (synchroniques ou diachroni- 
ques) ; elles devraient aider à démêler ce qui est du ressort de 
l'observation de ce qui est du ressort de l'imagination, permet- 
tre de tester les affirmations concernant les caractéristiques ou 
les tendances générales de la succession, et amener à poser de 
nouveaux problèmes et de nouvelles questions sur les facteurs 
de la dynamique de la végétation. Elles sont aussi porteuses de 
«réponses» qu'aucune formulation théorique des problèmes à 
étudier n’est en mesure de prévoir dans l’état actuel de nos 
connaissances ; de ce fait, elles permettent d'affiner les hypo- 
thèses de travail pour une recherche plus focalisée, à caractère 
expérimental, qui devrait nécessairement les prolonger. Cette 
expérimentation sur les successions doit être réalisée sur le 
terrain, dans des conditions contrôlées, en se plaçant aussi 
bien au niveau des systèmes écologiques complexes que des 
populations ; elle peut conduire à une meilleure compréhen- 
sion des mécanismes de la succession ; l'intérêt de la mise en 
oeuvre d’une approche «fine» dépend assez largement de ce 
que sa problématique reste cohérente avec une compréhen- 
sion globale de la succession. 
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MOTS-CLÉS : Cartographie épidémiologique — Moustiques — 
Alpes françaises du Nord (Isère, France). 


RÉSUMÉ 


Le but du travail est de poser les bases d'une cartographie des femelles 
de Culicides exophiles e mammophiles, au moment où elles sont suscep- 
tibles d'exercer leur activité trophique, et d'essayer de quantifier cette 
activité (intérêt épidémiologique). 

L'essai (à 1/10 000) est effectué pendant l'été sur le territoire de la 
commune de Courtenay-Lancin (Ile Crémieu, Isère), où le recensement 
de la faune culicidienne a mis en évidence 19 espèces, pour la plupart très 
largement répandues en France. On procède à l'échantillonnage dans le 
cadre d'un découpage a priori de l'espace, fondé sur des critères physio= 
nomiques et phytosociologiques, à l'aide d'un piège mettant en oeuvre un 
appât animal (lapin). Les résultats permettent de définir, pour les cinq 
espèces les mieux représentées en été (Aedes et Coquillettidia), des 
secteurs de potentialités entomologiques et épidémiologiques différentes 
(la différence portant sur le nombre de moustiques, la gamme des espèces 
présentes et sur l'intensité de leur activité trophique). 


Les Culicides ont bénéficié en France d’un grand nombre 
d’études, plus particulièrement depuis la création des Ententes 
interdépartementales de Démoustication. Cependant, la prio- 
rité a toujours été accordée à l'écologie du stade larvaire : fixité 
de ce stade, repérage facile et cartographie aisée grâce à l'indi- 
cateur végétal, possibilités d’interventions focalisées, au prix 
d’une pollution minimale du milieu, sont autant de raisons qui 
ont conduit à privilégier ce stade. Le résultat en a été la mise au 
point de méthodes de lutte largement opérationnelles aujour- 
d’hui, sur un vaste territoire. 


Chargé de Recherches à l'INSERM 
Docteur 3ème cycle Université 1 de Grenoble 
+ Biologiste au CNRS 


KEY-WORDS : Epidemiological mapping — Mosquitoes — French 
Northern Alps (Isère, France). 


SUMMARY 


The aim of this research is to establish the basis of an exophilous and. 
mammophilous mosquitoes map when the females are able 10 exert their. 
trophic activity : furthermore, an attempt 10 quantify this activity has 
been made (epidemiological interest). ; 

The mapping essay (scale : 1/10 000) was carried out during a summer 
season in Courtenay-district (Ile Crémieu, North of Isère): nineteen 
mosquitoes species (most of them being common in France) have been 
recorded. The investigated territory is divided first, according 10 physio= 
nomical and phytosociological criteria ; then, mosquitoes- 
raps (the bait is à rabbit) are set in every pattern recognized out of 
vegetation data. 

This research concerning the five commonest species in summer 
(Aedes and Coguillettidia) allows 10 ihe authors the delimitation of. 
different «epidemiological potentialities areas» in the investigated 
iérritory. 


Cependant, les études portant sur le stade adulte des Culi- 
cides ont été un peu négligées jusqu'à présent : les connais- 
sances acquises dans ce domaine sont particulièrement frag- 
mentaires, et, de ce fait, pratiquement inutilisables dans le 
cadre d’études épidémiologiques. Or, la transmission des 
maladies vectorielles est liée de façon étroite à la répartition du 
vecteur (en général les imagos femelles) dans l’espace et dans le 
temps, à sa densité, à son aptitude trophique, à ses possibilités 
de déplacement. 


ABRÉVIATIONS Cie 
A. Aedes Coguillertidia 
An.= Anopheles = Culex 
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La mise au point de méthodes qui permettraient de situer 
clairement les populations de vecteurs ailés sur un territoire de 
vaste superficie s'avère, nécessaire. À cette fin, nous avons 
essayé de transposer aux femelles de Culicides les méthodes 
qui ont fait leur preuve pour la cartographie des larves 
(RIOUX er al., 1957; AIN et PAUTOU, 1969 ; PAUTOU et 
al., 1973 ; MAIRE er a, 1976) et pour la cartographie d'Ar- 
thropodes terrestres, les tiques (GILOT er al., 1979, 1981). Le 
travail que nous présentons ici a été conçu à l’occasion d’une 
étude épidémiologique de la myxomatose : nous avons essayé 
de définir quel pouvait être l'apport de méthodes cartographi- 
ques pour Situer avec précision les femelles de Culicides à deux 
moments qui paraissent privilégiés pour le transfert ou la 
survie du germe : le moment du repas sanguin (transfert du 
germe aux populations réceptives), l’hibernation (possibilité 
de survie du virus). C’est le premier de ces problèmes qui sera 
évoqué ici. 


1 — LE TERRITOIRE D'ÉTUDE : 
CARACTÉRISTIQUES ÉCOLOGIQUES 
ET FAUNISTIQUES 


À — CARACTÉRISTIQUES ÉCOLOGIQUES 


La région étudiée couvre 600 ha environ, situés sur le terri- 
toire de la commune de Courtenay (hameau de Lancin). Elle 
appartient à une région que géographes et géologues appellent 
plateau ou île de Crémieu, prolongement du Jura isolé par la 
plaine alluviale du Rhône. Les altitudes sont de l’ordre de 250 
m pour les plus basses alors que les plus élevées dépassent 400 
m. 


2) Climatologie 


— Les postes de la météorologie situés à Boulieu, Saint- 
Victor de Morestel, Bourgoin et Leyrieu dans l'Ile Crémieu 
pour le premier, et sur son pourtour immédiat pour les trois 
autres, permettent d'évaluer la pluviosité annuelle à environ 
900-1000 mm de pluie ; les températures annuelles moyennes 
sont voisines de 10°C. 


— La station de Boulieu située à 5 km environ de la zone 
d'étude permet d’avoir des informations précises sur le climat 
local pour les dix dernières années et pour la période d'étude, 
tant en ce qui concerne la pluviosité (tableau I) que les tempé- 
ratures (tableau 2). En revanche les mesures de mouve- 
ments d'air et de durée d’insolation ne sont pas effectuées à 
Boulieu. 


Généralement la pluviosité estivale (juin, juillet, août) repré- 
sente 23 % du total annuel (l'automne, saison la plus arrosée 
représentant 28,5 %. Le mois de juillet 1979 a été particulière 
ment sec (20 mm de pluie seulement). 


— La région de Courtenay-Lancin présente une topogra- 
phie variée. Il en résulte l’existence de nombreux microclimats 
qui dépendent de l'exposition, de la présence de plans d’eau, 
de l'existence et de la position des roches. La caractérisation 
de ces microclimats nécessiterait la mise en oeuvre de stations 
et d'observateurs nombreux. Plusieurs années de mesure 
seraient nécessaires. Dans l'impossibilité d'implanter ce 
réseau, nous avons utilisé le végétal (le groupement et parfois 
même l'espèce) en tant qu'’intégrateur des différents microcli- 
mats. Chaque groupement résulte de conditions écologiques 
bien précises et agit diversement sur la vie animale suivant ses. 
caractéristiques propres (densité du couvert, existence d’une 
strate herbacée bien développée.….). 


TABLEAU 1 
La pluviosité locale (en mm) mesurée à la station météorologique de Boulieu (Isère) 


| J EM EM NA MEME AS ON D Totalannuel 
1971-1980 | 859 898 887 806 81 956 594 97 856 84 1176 738 1053,4 
1979 | 148 94 171 63 77 121 20 90 42 147 90 104 1167 
TABLEAU 2 
Les températures (en degrés C.) mesurées à la station météorologique 
de Boulieu (Isère) pendant l'été 1979 
moyenne écart à la moyenne écart jour. nuit 
1979 des la moyenne 'àla le plus la plus 
minimums (1971-1980) maximums moyenne chaud froide 
Duin 12,2 + 14 23,4 — 0,5 28 8 
Juillet 12,1 — 6} 26,1 + 06 35 s 
Août 11,6 0 23,5 14 32,5 5 
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b) Morphologie ; lithologie. 


Cette région est un ensemble de collines calcaires et marno- 
calcaires du Rauracien et du Séquanien séparées par des val- 
lées glaciaires (dépôts argileux morainiques). Le sol et lesous- 
sol des vallées est rendu complexe par l'existence de zones 
alluviales (eau de fonte des glaciers) : les dépôts sableux et 
graveleux alluviaux recouvrent très souvent des argiles gla- 
ciaires ou provenant de la sédimentation des lacs (des rensei- 
gnements plus précis Concernant la morphologie, la lithologie 
et la géologie de cette région sont donnés dans les travaux de 
BRAVARD, 1963 et ceux d'ENAY, 1980 et 1981). 


c) Occupation actuelle des sols. 


Les plaines et les vallées glaciaires, aux sols profonds et 
fertiles sont occupées par les cultures et les prairies. Les 
croupes calcaires (dont certaines sont recouvertes de placages 
glaciaires) ont été défrichées lorsque la pente le permettait. 
Actuellement, elles constituent des pâturages ou des terrains 
de parcours, parfois en voie d'abandon. Sur calcaire massif, 
ces zones sous-pâturées sont colonisées par le Chêne pubes- 
cent, le Prunellier… Sur marnes, on note un envahissement par 
le Genévrier commun. Les bas-fonds argileux, difficiles à 
drainer, sont transformés en étangs, entourés d’une frange de 
groupements aquatiques, hygrophiles et mésohygrophiles. 


Les collines les moins accessibles, ou à sols particulièrement 
ingrats, sont boisées (taillis de Chêne sessile et de Charme). On 
y trouve la plupart des espèces feuillues du Querco-Fagetea 
Br.—Bl. et Vlieger 37 (le Châtaignier, qui constitue des grou- 
pements caractéristiques des sols décarbonatés sur molasses et 
conglomérats miocènes du Bas-Dauphiné, est absent du terri- 
toire d'étude). 


Malgré une petite surface, la région de Courtenay-Lancin 
présente donc une grande variété de milieux. 


181 


B — CARACTÉRISTIQUES FAUNISTIQUES 


La faune culicidienne a fait l’objet de nombreuses investiga- 
tions au cours des années 1976, 1977 et 1978, sur l’ensemble du 
territoire de la commune de Courtenay. Les recherches ont 
porté principalement sur le stade larvaire, souvent plus facile à 
détecter, notamment lorsqu'il s’agit d'espèces non mammo- 
philes (Culiseta morsitans, Culiseta fumipennis, Culex terri- 
tans, Culex hortensis, Culex pipiens pipiens). 


Les captures sur homme ou à l’aide d'un appât animal, ont 
permis de compléter cet inventaire (captures d'espèces diffi- 
ciles à détecter à l’état larvaire, comme Coguillettidia buxtoni 
ou d’espèces non représentées à l’état larvaire sur le territoire 
d'étude). En définitive, c’est un total de 19 espèces qu nous 
avons pu identifier (tableau 3). 


Il s’agit, en fait, d’une faune culicidienne très banale, et c’est 
ce qui confère un très grand intérêt à cette étude : les espèces 
inventoriées ici sont susceptibles d’être rencontrées partout en 
France continentale (RAGEAU et al., 1970). 


Par rapport à la gamme de Culicides possible, les espèces ou: 
groupes d'espèces indiqués ci-dessous manquent ou sont mal 
représentées : 

— les Aedes ripicoles, qui ne sont présents ici que sous la 
forme d'individus adultes, immigrants accidentels (4. vexans, 
A. sticticus, À. cinereus) ; 

— Les Aedes inféodés sur eaux franchement acides (4. 
punctor) ; 

— Les Aedes orophiles (4. pullatus, A. cataphylla) : 

— Les Aedes liés, principalement ou exclusivement, aux 
régions côtières (A. caspius, A. detritus) : 

— Les Aedes «rares» où très sporadiques (4. refiki, A. 
surcoufi). 


TABLEAU 3 
La faune culicidienne de Courtenay (Isère) 


Anopheles maculipennis (MEIGEN, 1804) 
Anopheles claviger (MEIGNE, 1804) 
Anopheles plumbeus (STEPHENS, 1828) 
Culex pipiens (LINNÉ, 1758) 

Culex hortensis (FICALBI, 1889) 

Culex territans (WALKER, 1856) 

Aedes cinerus (MEIGNE, 1818) 

Aedes vexans (MEIGEN, 1830) 

Aedes geniculatus (OLIVER, 1791) 

Acdes cantans (MEIGEN, 1818) 

Aedes annulipes (MEIGEN, 1830) 

Aedes surcoufi (THEOBALD, 1912) 
Aedes sticticus (MEIGEN, 1838) 

Aedes rusticus (ROSSI, 1790) 
Coquillettidia buxtoni (EDWARDS, 1923) 
Coguillettidia richiardii (FICALBI, 1889) 
Culiseta annulata (SCHRANK, 1776) 
Culiseta morsitans (THEOBALD, 1901) 
Culiseta fumipennis (STEPHENS, 1825) 
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1 — Biotopes larvaires nombreux : 2 — Biotopes larvaires présents, mais non recensés exhaustivement ; 3— Biotopes larvaires non connus 
{non recherchés systématiquement) ; 4 — Biotopes larvaires peu nombreux ; 5 — Biotopes larvaires absents ; 6 — Adultes nombreux ; 7 


— Adultes peu nombreux ; 8 — Adultes non étudiés. 
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II — BUT DE L'ÉTUDE ET MÉTHODE 


Nous avons essayé de situer clairement dans l'espace, en été 
et en début d'automne, époque où la myxomatose sévit inten- 
sément, les femelles de Culicides susceptibles de jouer un rôle 
dans la transmission de cette maladie (espèces mammophiles), 
Nous nous sommes plus particulièrement intéressés dans cette 
étude aux espèces exophiles, qui exercent leur activité trophi- 
que en plein air et nous avons essayé de les cartographier alors 
qu’elles sont à même d'exercer cette activité (présence dans un 
biotope donné, maturité physiologique.) 


Pour ce faire, nous avons procédé à un échantillonnage 
aussi intense que possible et dans des conditions homogènes, 
dans lé cadre d’un découpage de l'espace en un certain nombre 
d'unités écologiques, considérées, sur la base d'investigations 
préliminaires, comme susceptibles d'être inégalement favora- 
bles à la présence et à l'activité des Culicides. 


Les étapes de la recherche ont été les suivantes : 


— Découpage de l’espace grâce à la mise en oeuvre d’indi- 
cateurs : l’indicateur retenu est l'indicateur végétal ; les diffé- 
rents groupements végétaux choisis ont été sélectionnés sur la 
base de critères phytosociologiques ou physionomiques. 


— Échantillonnage au hasard dans chacune des zones pré- 
sumées de potentialités différentes, ainsi délimitées par l’ana- 
lyse écologique. À cette fin, nous avons généralisé l'emploi 
d’un piège mis en oeuvre antérieurement par PIERMONT 
(1976) :il s'agit d’un lapin-sentinelle enfermé dans un disposi- 
tif susceptible de permettre l'accès des moustiques auprès du 
lapin, mais empêchant leur sortie après le repas sanguin. 


— Emploi de tests statistiques permettant de comparer les 
résulats obtenus dans les diverses entités distinguées par l’ana- 
lyse biologique. 


III — LE DÉCOUPAGE DE L'ESPACE 


L'échelle choisie (1/10 000) nous a obligé à un découpage 
approfondi et nous nous sommes attachés à une caractérisa- 
tion poussée des formations végétales rencontrées. 


Le paysage est le résultat de l’intrication de trois grands 
groupes de milieux : milieux anthropisés, dépressions 
humides, formations boisées. Si, pour les espaces boisés et les 
dépressions humides, la distinction des différents milieux 
repose essentiellement sur l'analyse floristique, ce critère ne 
peut pas servir à la définition des milieux fortement anthropi 
sés : leur description sera essentiellement d’ordre physionomi 
que. 


Nous donnerons ci-dessous une description précise des enti- 
tés ainsi distinguées par l'analyse écologique (aspects phyto- 
sociologiques, aspects physionomiques, voire aspects faunis- 
tiques.) et essaierons de préciser (sur la base des données de la 
littérature et d'observations préliminaires, sur le territoire 
d'étude), l'impact possible sur les Culicides des différentes 
composants des milieux distingués. 


A — LES MILIEUX ANTHROPISÉS 


L'espace bâti : il est constitué d'habitations anciennes 
(coeur du hameau et fermes isolées) ou récentes (périphérie du 
hameau). On trouve également des dépendances agricoles qui 
abritent de nombreux bovins. Ce type de milieu se caractérise 
par sa totale artificialisation, l'aspect protecteur qu’exercent 
les éléments du bâti et la densité des hôtes. 

Il se révèle en fait très attractif pour les imagos femelles de 
nombreuses espèces : An. maculipennis messeae, An. claviger, 
C. pipiens, Cu. annulata, notamment. Cependant, dans le sec- 
teur d'étude, ces différentes espèces se caractérisent par un 
comportement endophile (elles ne sont rencontrées, souvent 
en grand nombre, qu'à l’intérieur des habitations et surtout 
des locaux d'élevage). 


En revanche, la présence de femelles de Culicides piquant en 
plein air, à l’intérieur des hameaux n'avait jamais été consta- 
tée, contrairement à ce qui a été signalé par d’autres auteur 
ainsi RABOUD (1979) évoque l’envahissement d’un village 
du Valais (Suisse) par diverses espèces piquant en plein air. (4. 
vexans étant de loin l'espèce la mieux représentée — près de 
95 % des captures (1) — mais aux côtés d'espèces diverses : 
Ca. richiardi, principalement, mais également An. maculipen- 
nis messeae. An claviger, Cu. alaskaensis, A. cataphylla). 


Pour tester une telle éventualité, nous avons disposé des 
pièges dans la cour des habitations. 


Les pâturages : ils sont concentrés, pour la plupart, autour 
des bâtiments d'exploitation. Le bétail (bovins destinés à la 
production laitière) y séjournera une grande partie de la jour- 
née et de la nuit pendant la belle saison (début mai-fin novem- 
bre). L'attractivité de tels milieux pour les Culicides femelles 
peut résulter de deux facteurs : la présence d’arbres, soit isolés 
(Chênes, Noyers), soit en bosquets (Charme) — on sait, 
d'après HENKEL (1936) que les formations arbustives et 
arborées attirent les moustiques qui les utilisent comme itiné- 
raires de vol l'existence d'hôtes sédentaires : ROMAN 
(1952) a pu vérifier qu’A. cantans était susceptible de se gorger 
en plein air sur le bétail. 

Les pièges sont installés à proximité des bosquets de 
Charme qui servent d’aires de repos pour le bétail. 


Les cultures : comme dans toutes les régions de polyculture- 
élevage, on rencontre, selon l'humidité du sol et le rythme de 
rotation des cultures : le maïs, le colza, l'orge, l'escourgeon, le 
seigle, l'avoine, les prairies de fauche, les prairies artificielles, 
les pommes de terre, les vergers. 

Deux types de zones, ne présentant pas a priori les mêmes 
potentialités pour les moustiques, ont été distinguées : 


— une zone d'openfield (parcelles de grande superficie sans 
clôture, ou encloses par des fils de fer), qui se caractérise par 
l'absence d'arbres et d’arbustes ; 


— une zone de bocage (parcelles de superficie moindre, 
séparées par des haies ou des bosquets d’arbustes divers : Rosa 
canina, Rubus fruticosus, Prunus spinosa, Ulmus minor, Cra- 
taegus oxyacantha, Acer campestre, Juglans regia, Fraxinus 
excelsior, Quercus petraea…) 


1 Cette espèce, d'après RABOUD est susceptible de choisir comme gites de repos des: 
formations arbustives anthropogènes. telles que les haies de thuyas, 
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Les lambeaux de végétation naturelle sont susceptibles de 
constituer des lieux de passage ou même de repos pour les 
espèces culicidiennes. Ils constituent un écran pour le vent. De 
plus, certains des arbres du bocage (le Frêne, en particulier) 
recèlent des gîtes à moustiques arboricoles (4. geniculatus). 


Cependant le bocage tel qu'il existe dans la région de 
Courtenay-Lancin est loin d'offrir aux Culicides des condi- 
tions de protection idéales (haies peu denses, le plus souvent, 
non jointives, du fait des remembrements). D'autre part, les 
arbres et les arbustes qui le constituent ne recèlent — en 
première analyse — que peu de biotopes favorables aux mous- 
tiques arboricoles. 


B — LES FORMATIONS HYGROPHILES 


Elles sont variées et présentes surtout en bordure des étangs, 
où elles constituent une frange généralement mince (entretien 
des bordures). Elles se sont révélées, de ce fait, difficiles à 
échantillonner. Seules les formations homogènes suffisam- 
ment étendues ont été retenues ; ce sont : 


— Les landes hygrophiles à Rhamnus frangula et Cladium 
mariseus : elles caractérisent des sols tourbeux temporaire- 
ment inondés ; elles n'occupent des surfaces importantes 
qu'aux environs de l’Étang de la Serre. Leur cortège floristi- 
que est composé de diverses caractéristiques des Phragmiteta- 


Lia Tx et Prsg 1942, Caricetalia s.]. et Alnetalia glutinosa 364 


1937, KOCH 1926. 

Ces landes recèlent un certain nombre de gîtes favorables au 
développement larvaire de certaines espèces de Culicides (4. 
claviger, cantans) mais ces gites sont en général peu productifs. 


_ Les Aunaies à 4/nus glutinosa : Ce sont des groupements 
peu étendus, en général, et colonisant les bas-fonds recouverts 
de substrats imperméables. Le plus souvent, ils sont représen- 
tés par l'Alnerum glutinosae Tx. 1937 ; en certains endroits, 
l'eau peut stagner toute l'année : la composition floristique est 
alors celle du Caricetum elatae W. Koch 1926 (Touradons de 
Carex elata, Iris pseudoacorus…). 

Dans les secteurs mieux drainés, inondés temporairement, 
on note un enrichissement en espèces mésophiles (Fraxinus 
excelsior, Corylus avellana, Lonicera xylosteum.) de l'Alneto- 
Padion Knapp 1942. Les petites mares, très fréquentes et 
particulièrement chargées en matières organiques, sont très 
favorables à diverses espèces de moustiques (densité larvaire 
élevée): au printemps, il s’agit principalement d'A. cantans, À. 
annulipes et Cu. morsitans, en automne de Cu: morsitans. 

Les Aunaies à Aune glutineux peuvent également constituer 
d'excellents gîtes de repos pour certaines espèces de Culicides ; 
selon RABOUD (op. cit), ce sont de telles Aunaies, avec 
strate herbacée riches en ronces, qui constituent les gîtes de 
repos les plus favorables à À. vexans dans le secteur étudié par 


l'auteur. Les données de la littérature ne permettent pas de, 


savoir s'il en est de même pour d’autres espèces. 


— Les forêts riveraines des mares et des étangs : sur les sols 
bien drainés et non inondables qui surplombent les plans 
d’eau, on trouve des Chénaies à Charme (Carpinion betuli 
Oberd. 53) qui n’offrent rien de particulier du point de vue 
floristique. Nous les avons cependant considérées à part : 
l'observation permet en effet de constater que de telles zones 
sont soumises à des conditions hygrométriques particulières 


(fréquence des brouillards et brumes nocturnes dès le mois de 
juillet, couvert dense de la strate arborescente), sans influence 
notable sur la composition floristique. 


C — LES FORMATIONS MÉSOPHILES 


Ce sont des groupements forestiers, rattachés à la série de la 
Chénaie à Charme. Cette série est fréquente à l’étage collinéen 
sur les moraines calcaires. Elle requiert un sol profond de type 
mull forestier. Selon beaucoup d'auteurs (DABROWSKA- 
PROT, 1961 ; SERVICE, 1971 ; RABOUD, 1979), les forma- 
tions forestières mésophiles se révèlent en général très attrac- 
tives pour de nombreuses espèces de Culicides, qui y trouvent 
À la fois les sites susceptibles de servir de biotopes de repos et 
les microclimats propices à leur activité. Cependant (DABRO- 
WSKA-PROT, op. cit.), les diverses formations forestières se 
révèlent très inégalement favorables (selon le taux d'hygromé- 
trie entretenue par les frondaisons, l'existence ou non d’une 
végétation de sous-bois propice au repos des Culicides). C’est 
la raison pour laquelle nous nous sommes attachés à indivi- 
dualiser au maximum les diverses entités forestières suscepti- 
bles de présenter vis-à-vis des Culicides des types d’attractivité 
différents. 


Les distinctions que nous avons établies reposent sur une 
description de type physionomique complétée par une analyse 
floristique. Les différentes entités que nous avons retenues 
résultent de l'interaction de facteurs écologiques divers (expo- 
sition, nature du substrat) et de l’action de l’homme (coupes, 
plantations) et des animaux (passage, broutage). 

Notre découpage repose d’abord sur des bases physionomi- 
ques ; en effet, des critères tels que taillis et espacement des 
arbres, présence ou non de sous-bois (arbustes et plantes 
herbacées) peuvent être, a priori, considérés comme suscepti- 
bles d'expliquer la localisation des Culicides (genèse de bio- 
topes de repos, facilitation ou gêne apportée aux déplace- 
ments, localisation des hôtes..). Dans le cas des moustiques 
arboricoles, qui prennent naissance dans les creux d'arbres, le 
mode de traitement, l’âge des arbres, influent directement sur 
le nombre de biotopes susceptibles de permettre le dévelop- 
pement larvaire. 


Cependant, l'analyse floristique nous a paru un complé- 
ment indispensable pour individualiser certains types de for- 
mations : certaines plantes peuvent être indicatrices de condi- 
tions écologiques particulières (la présence du Hêtre est, par 
exemple, indicatrice d’un microclimat plus frais). 


Notre analyse nous à ainsi amené à distinguer six unités 
différentes, se rattachant toutes à la série de la Chênaie à 
Charme. Nous préciserons également les caractéristiques 
d'une septième unité forestière : les reboisements d’essences 
diverses. 


Ces diverses unités présentent des caractéristiques com- 
munes : le substrat sur lequel elles se développent ne permet en 
général pas à l’eau de stagner suffisamment longtemps pour 
assurer le développement d’un cycle larvaire d'Aedes (en par- 
ticulier, rares sont les biotopes favorables au développement 
d'A. cantans), et, dans ces conditions, seules peuvent y prospé- 
rer les espèces arboricoles. D'autre part (à l'exception des 
reboisements), elles sont, dans leur ensemble, très favorables à 
l'installation d’abondantes populations de Lapins de garenne, 
qui peuvent servir d’hôtes aux Culicides. 
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Le diverses unités distinguées sont les suivantes : 


— Le taillis âgé de Charmes sous jeune futaie de Chênes 
(Quercus petraea) : c’est la formation boisée la mieux représen- 
tée. On peut penser a priori que l’importante strate arbustive 
(Viburnum lantana, Corylus avellana, Crataegus monogyna, 
Ligustrum vulgare) et que la richesse de la Strate herbacée 
(Deschampsia flexuosa, Primula elatior, Phyteuma spicatum, 
Glechoma hederaceum, Polygonatum officinalis, Hedera 
helix..) jouent un rôle important pour focaliser les Culicides 
(biotopes de repos). 


— Le taillis âgé de Charmes sous futaies de Chênes plus 
âgés (Chênaie à Charme à tapis monospécifique de Hedera 
helix) : les Chênes sont de très grands arbres. La strate herba- 
cée est pratiquement inexistante, à l'exception de quelques 
touffes de Brachypodium sylvaticum et d’un tapis discontinu de 
lierre. Cette formation ne recouvre pas de grandes surfaces. 


— Le jeune taillis de Charmes (groupement dense) : cette 
formation est caractéristique de la Chénaie à Charme coupée 
depuis 10-15 ans, où le Charme rejette très bien. Outre le 
Charme, d’autres espèces arbustives participent à la densifica- 
tion du taillis : Crataegus monogyna, Crataegus oxyacantha, 
Ligustrum vulgare, Cornus sanguinea, Viburnum lantana, Pru- 
nus spinosa, Prunus mahaleb, Rosa canina, Rubus sp. 


Cette formation est peu représentée. 


— Le taillis de Charmes sous futaie de Chênes et de Hêtre 
la descente du Hêtre dans la Charmaie traduit, dans les col- 
lines de l'Ile de Crémieu, comme dans tout le Jura méridional 
des conditions microclimatiques particulières dues principa- 
lement à l'exposition. Ce microclimat est également mis en 
évidence par la présence, dans la strate herbacée de Mercuria- 
lis perennis et dans la strate arbustive de Ribes alpinum, Acer 
pseudoplatanus, Acer platanoïdes, absents ou moins fréquents 
dans les autres groupements. 


Les groupements forestiers que nous venons d’énumérer 
différent surtout par leur aspect physionomique et appartien- 
nent au Carpinion betuli Oberd. 1953 ; on retrouve dans leur 
cortège floristique les principales caractéristiques du Querceto- 
Carpinetum SI. 


— La chênaie à Chêne sessile : elle existe principalement sur 
les sommets des collines : le Charme disparaît brusquement, 
laissant la place au Chêne sessile. Cet arbre est très clairsemé et 
constitue de groupements sommitaux ouverts formés d'e: 
pèces acidophiles (sols décarbonatés) : Calluna vulgaris, Pter: 
dium aquilinum, Teucrium scorodonia, Genista tinctoria, 
Genista germanica, Deschampsia flexuosa, Juniperus commu- 
nis… et autres. caractéristiques du Calluno-Genisterum Quan- 
tin 35. Ces espèces voisinent avec des calciphiles caractéristi- 
ques du Festuco-Brometea Br.-Bl. et Tx. 1943 : Thymus 
serpyllum, Helianthemum vulgare, Eryngium campestre, Cen- 
taurium erythrea. 


— La lande à Genévrier : sur marnes et marno-calcaires, les 
sols plus où moins lessivés des pentes sous-pâturées sont 
envahies par Juniperus communis qu'accompagnent, dans cer- 
tains cas, d’autres espèces comme Crataegus monogyna, Pru- 
nus spinosa, Rosa canina,Viburnum lantana, Anthericum ramo- 
sum... fréquentes dans le Berberidion Br.-BI. 1947. 


— Les reboisements de résineux (Pinus sylvestris, Pinus lari- 
cio, Pinus nigra et Abies alba) ne sont pas très étendus. La 


strate herbacée est pratiquement nulle. 


En définitive, le paysage étudié peut être divisé en 14 unités 
différentes qui sont individualisées sur une carte (Fig. 2). C’est 
dans ce cadre qu'est effectué l'échantillonnage, suivant les 
principes que nous allons exposer. 


Fig. 1 : La «grille d'échantillonnage» (Distribution des prélèvements effectués 
au hasard dans le cadre d'un découpage a priori de l'espace). 


IV — L'ÉCHANTILLONNAGE 


Le paysage étudié est très mosaïqué, et l'on doit effectuer un 
quadrillage très serré si l’on veut obtenir un nombre suffisant 
de carrés «entiers», présentant l’homogénéité écologique 
requise. Cependant, augmenter de façon trop importante le 
nombre de carrés revient à diminuer la proportion des carrés 
échantillonnés, dont le nombre est limité par les possibilités 
matérielles. Finalement, nous avons opté pour des carrés de 
100 ne de côté ;45 carrés sur 500 ont été échantillonnés, 
soit 1/11. 


L'échantillonnage est effectué à l'aide du piège à appât- 
lapin précédemment décrit (cf. supra). Bien que la méthode 
soit simple, le synchronisme des opérations de pose de pièges 
et de collecte des captures, dans des secteurs souvent éloignés 
les uns des autres et d’accès difficile, rend nécessaire une 
abondante main-d'oeuvre. 
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Dans chacune des unités retenues, on place six pièges, dis- 
posés deux par deux (un lapin mâle, un lapin femelle, de même 
couleur, de même âge, préalablement vaccinés contre la 
myxomatose), dans trois carrés tirés au hasard (fig. 1). Les 
pièges sont laissés en place pendant 24 heures et les mousti- 
ques collectés toutes les trois heures. Cet échantillonnage a été 
répété à trois reprises pendant l'été 1979 (10-11 juillet 1979, 
13-14 août 1979, 5-6 septembre 1979). 


Cette méthodologie nous a semblé préférable à celle qui 
consiste à quadriller toute la surface et à effectuer un tirage au 
sort indépendant des entités écologiques rencontrées. Dans le 
cadre du découpage de l’espace tel que nous l'avons effectué, 
certains unités écologiques n'occupent en effet qu'une surface 
minime : on ne peut prendre le risque de ne pas tenir compte de 
ces petits ensembles qui constituent souvent des biotopes 
favorables aux moustiques et dont la valeur épidémiologique 
risque d'être grande. La méthode employée permet également 
d'effectuer plus rapidement les comparaisons entre les résul- 
tats obtenus dans les diverses unités écologiques, du fait que 
chacune est échantillonnée avec le même nombre de pièges. 


V — RÉSULTATS D'ENSEMBLE : 
ESPÈCES RECENSÉES ; ÉVOLUTION, 
DES PEUPLEMENTS DANS LES UNITÉS 
ÉCOLOGIQUES DISTINGUÉES 


A — LES ESPÈCES RECENSÉES 


Il existe parfois une discordance entre les résultats obtenus 
lors de cet échantillonnage à visée cartographique et ceux qui 
avaient été obtenus, préalablement, lors des collectes lar- 
vaires. Cette discordance peut être qualitative ou quantita- 
tive : 


— Espèces présentées sous forme adulte et absentes à l'état 
larvaire. Il s’agit d'espèces à grande amplitude de vol (4. 
vexans, À. sticticus) dont les biotopes larvaires ne se trouvent 
pas sur le territoire d'étude. 


— Espèces présentes à l'éat larvaire et non collectées à l'état 
adulte. Ce sont les espèces non mammophiles ou qui ne le sont 
que faiblement : espèces batracophiles (C. hortensis) ou orni- 
thophiles (C. pipiens, Cu. morsitans). Ces espèces ne sont pas 
attirées par l'appât animal utilisé (lapin), qui sélectionne les 
espèces mammophiles, les seules concernées par cette étude. 


— Espèces à présence larvaire massive et faiblement repré- 
sentées lors de l'échantillonnage. Trois cas peuvent se rencon- 
trer : il peut s'agir soit d'espèces faiblement exophiles (ex : Cu. 
annulata), soit d'espèces à activité plus vernale qu'estivale (cas 
d’A. rusticus), ou encore d'espèces à activité verno-estivale, 
mais dont les rythmes d’activité (en rapport avec la durée de 
vie de chaque génération) sont mal connus dans le détail : c'est 
le cas d’An. claviger. Les sondages préalables à l'étude (appât 
humain) avaient montré l'abondance de cette espèce en été, en 
particulier en milieu forestier ; cependant, l'échantillonnage 
n’a permis de collecter qu’un petit nombre d'individus. Peut- 
être l'attractivité du lapin est-elle également en cause ? 


B — ÉVOLUTION DES PEUPLEMENTS (Tableau 4) 


On constate, en règle générale, une diminution du nombre 
de femelles capturées du mois de juillet au mois de septembre. 
C’est notamment le cas des Aedes, dont certaines espèces (4. 
rusticus, À. cantans), souvent qualifiées de «printanières», 
manifestent encore leur acti en début d'été, mais égale- 
ment celui des Coguillettidia qui, pendant l'année étudiée et 
sur le territoire exploré, piquent plus particulièrement pen- 
dant la première partie de l'été. Un plus petit nombre d’es- 
pèces (dont À. vexans, espèce qualifiée d’«estivale») se mani- 
feste plus particulièrement en fin d'été, et, même (4r. 
plumbeus), en début d'automne. 


Selon le type de milieu auquel on a affaire, la courbe des 


sées mésophiles, les plus riches en moustiques, on observe une 
forte diminution du nombre de femelles capturées, dès le mois 
de juillet, puis une quasi-disparition à la fin de l'été. En 
revanche, on constate, au mois d'août, un nouvel apport dans 
les zones humides et les zones anthropiques, qui est le fait 
d'An. claviger, Cq. richiardii, Cq. buxtoni et A. vexans. Ces 
espèces paraissent en effet moins exigeantes que les autres 
vis-à-vis des conditions du milieu. 


C'est À. cantans (2) qui est l'espèce la mieux représentée au 
mois de juillet : cette espèce représente à elle seule, à cette 
époque, 38 % du total des captures ; ce pourcentage est à peu 
près le même dans toutes les formations favorables aux mous- 
tiques. Lorsque la formation est peu favorable, cette espèce 
représente encore la moitié de la faune culicidienne capturée. 
Parfois, elle en est le seul représentant. 4. rusticus, beaucoup 
moins abondant à cette époque, manque souvent, même en 
forêt. Cet Aedes n'apparaît jamais dans les formations 
ouvertes. 


À. geniculatus est (après, À. cantans) l'espèce la mieux repré- 
sentée dans la majorité des unités écologiques. Nous ne 
l'avons cependant pas décelée dans les formations anthropi- 
ques. Cg. richiardüiintervient dans le peuplement culicidien de 
façon non négligeable, chaque fois qu'il s'agit d’une formation 
forestière. Cette préférence de l'espèce pour les formations 
boisées n'avait, semble-t-il, jamais été montréeen France (cf. 
MOUSSIEGT, 1980). Cependant, on peut trouver des indivi- 
dus isolés dans des milieux fortement anthropisés. En 
revanche, Cg. buxtoni neise manifeste qu'en forêt. 


Les femelles d'Anopheles (An. claviger, An. plumbeus) sont 
cantonnées dans les formations boisées pendant le mois de 
juillet. Le grand nombre d’An. plumbeus dans l’Aunaie, quine 
recèle pas de biotopes larvaires, est, vraisemblablement, en 
relation avec un biotope artificiel proche, particulièrement 
productif. Plusieurs arguments sont en faveur de cette hypo- 
thèse, qui n’a cependant pas pu être vérifiée. Ainsi, les nom- 
breuses prospections organisées pour détecter les biotopes 
larvaires classiques des espèces arboricoles (trous d'arbres) 
n’ont le plus souvent permis de déceler qu'une seule espèce : A. 
geniculatus (biotopes abondants et largement distribués sur le 
territoire d'étude) : le seul biotope arboricole à An. plumbeus 
détecté (trou à la base d’un Chêne) n’hébergeait qu’un petit 


2 En fait, il s'agit d'un mélange, en proportions diverses. des deux espèces du groupe 
«cantans», peu différenciables à l'état d'imago femelle : A. cantans et A. amnulipes. Elles 
existent toutes deux à Courtenay (diagnose de mâles), souvent dans les mêmes biotopes. 
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TABLEAU 4 
Résultats de l'échantillonnage 
Numéro des ia 4 5 6 7 8 9 10 14 15 Total 
unités - —- = — Af- 
écologiques CHILI CLIC MAMA CET TG TIGI TU TNnitE 
J 1222 1 1 - - 2224 3843 1721 9 13 1515 2 0131170 077. 
Aedes HAT RER TN TN MIRE PC nt 89 
Cantans DNS pe ERNEST EREETE SE Mens, 010 0 
LR EE RE LEE CC NET TE DE MPEMEEETE 45 
Aedes A - - EURE 2e L'RENE EN ee DRE SORTE 67 
rusticus SEEN a M PR 2 | os AQU ER mn SP 6 O0 0 
ROLL QU 2828 166 99 7 T2 2 IE - ien MeIn—05100 99 
Aedes LES AE DE Ve RUES FE RE Eee OU) 90 
geniculatus DRE DRE RE NE ne ER NE ROSE 2e EE CO 0 
Ve TRS RS IMDON INT NON SIN INSEE TN 6S TS 87 
Coquelliettidia TN RE RENE I EE EME SEE, Pont 77 
richiardi Br et es teot Me QE TRE EE ER DST 110 
J EEE EU MP ME vie (Ci pc ET 89 
Anopheles A 9196 - - EN SANS EST EN SE EN HETETE 103108 95 
plumbeus S 9397 - -1 1 Ne OR AR TO RS ER M UHCE ARR EE 
é RETENUE A 2 A OUR carre 
‘Anopheles Al EE - PRE ee NS EN Nr ET 
claviger Se ol NPD TER Ne DMC ES 1010 100 
PME PE TN Se EN er ee) 0 
Culex ES OS NE 0 CR CO dE Url 0 
pipiens En LES PA ct Rey ee ER Me 22e nn rate POS Le Re 0 0 0 
DUR ER SUR Us 22) OR NE EE 0 5057 81 
Coguelliettia net bent C SEE COS EMES, € DER, NE 3 3 100 
buxtoni GLEN RES TE ETS RS DU EE Ti Et 
MEN Me er NE Re RE ES Ut STE RE T00 
Aedes OCR 2 LR dE NP EI MEENE STEEL TOO) 
vexans CRT EN ES ET CR TEE ECTS 25 aa 75 
JE NT TE a 22 0 
Culisera À PRE SERRE C2 eo 
annulata CRUE ET na NE ee SES Re Re ed 1 1 10 
J 4461 1 1 1 1 6772 10311646 55 39 46 28 30 1827 8 15 9 13 2 2 0 O0 3 3 36943 83 
TOTAL S 1051107 7 3 4 1 2 4 8 1112 1213 3 6 1010 4 4 2 3 7 24 4 4 O0 O 174207 84 
So I NO 0 TS UN NI NO ET U 0 21IS122 07 
Toutes saisons 2422689 9 5 6 6975 10712461 71 58 66 3338 3140 1320 1217 9 26 8 8 3 3 661772 
J TAN MOO NID0 ROSES UE ESS ENS Er 536 
Affinités A SE IOO TS 0 SU NO 79200750 100 CIO -67 
{en %) 5 9% 100 100 100 = 100 100 100 100 100 100 


1 : Aunaie à Alnus glutinosa. — 


tapi 


monospécifique de lierre. 


: Chénaie à Charme à Fagus silvatica. 


fauchées. - 13 : Zone de bocage à polyculture céréalière. — 14 : Openfield à polyculture céréalière. — 15 : Zone fortement anthropisée, habitat humai 


(Q 


: juillet ; À : août 


eptembre ; G : gôrgé ; 


: total) 


ndes hygrophiles à Rhamnus frangula et Cladium mariseus. - 4 : Chênaie à Charme (franges de bordure d'étang). —s : Chénaie à Charme à 
7: Groupements à Callune sommitaux. — 8 : Chénaie à Charme (à strate arbustive et herbacée 


bien développée). —9 : jeune taillis de Charme. — 10: Landes à Juniperus communis, — 11 : Reboisements de résineux (Pinus nigra, Pinus silvestris). — 12 : Prairies pâturées ou 
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nombre de larves. Autrement productifs apparaissent, dans la 
région Rhône-Alpes, et sur le secteur étudié, les biotopes 
anthropogènes : fosses à purin dilué, W.C. désaffectés. Il faut 
noter que l'unique Aunaie où l’activité massive d'An. plum- 
beus a été constatée est mitoyenne du hameau de Lancinet 
qu'un biotope anthropogène du type décrit plus haut (W.C. 
désaffecté) a été découvert dans un autre hameau de la 
commune. 


VI— LES FEMELLES DE CULICIDES 
EXOPHILES ET MAMMOPHILES 
PENDANT LE MOIS DE JUILLET : 
ESSAI CARTOGRAPHIQUE 


A — LE PEUPLEMENT DES DIFFÉRENTS 
MILIEUX PENDANT LE MOIS DE JUILLET : 
COMMENTAIRES ÉCOLOGIQUES 


Nous n'analyserons en détail que les captures effectuées 
pendant le mois de juillet, qui sont les seules suffisamment 
abondantes pour se prêter à une interprétation statistique. 


a) Les femelles de Culicides ne se distribuent pas de 
manière homogène dans les différentes formations végétales 
rencontrées. On pourrait penser que cette inégalité de réparti 
tion provient de la plus ou moins grande proximité des bio- 
topes larvaires. Les faits observés montrent qu’il n'en est rien 
(3) : les formations végétales qui recèlent des populations 
abondantes sont «attractives», quelle que soit leur distance 
par rapport aux biotopes larvaires ; en revanche, les forma- 
tions «non attractives» n'en hébergent pas, même si elles sont 
situées à proximité immédiate des gites larvaires. En revanche, 
les biotopes favorables au développement de ces espèces sont 
pratiquement inexistants à l’intérieur des Chênaies à Charme 
de Courtenay, implantées sur sable ou sur gravier : l'eau n'y 
séjourne pas suffisamment longtemps. 


Les différents types de Chénaie à Charme distingués ne 
recèlent ni les mêmes effectifs de moustiques, ni le même 
peuplement. La formation qui recèle le plus de moustiques est 
la Chénaie à Charme avec présence de Fagus sylvatica. L'at- 
tractivité de ce type de formation est d'autant plus nette 
qu'elle concerne toutes les espèces : le peuplement y est équili- 
bré. Le microclimat qui y règne, légèrement plus frais que dans 
les autres types de Chénaie à Charme, traduit par la pré- 
sence du Hêtre, est peut-être à mettre en cause. Notons qu’en 
1980 ces résultats n'ont pu être vérifiés : les populations de 
moustiques ont accusé une baisse brutale par rapport à l'an- 
née précédente, à mettre en rapport avec des coupes massives, 
qui ont transformé complètement le biotope. 


Les Chênaies à Charme à tapis monospécifique de lierre 
sont également très favorables. L'absence totale de végétation 
arbustive n'est pas semble-t-il, un obstacle pour les mousti- 
ques qui trouvent d’autres biotopes de repos (4). Le peuple- 


à Une étude approfondie des biotopes larvaires (cartographie semi-quantitative), pratiquée 
surle site de Courtenay (GILOT er al. non publié) permet de situer avec précision les «aires. 
Lulidogénes et d'avoir une idée quantitative des populations qui Y prennent naissance: 


4 La nature de ces biotopes de repos reste toutefois à découvrir. La majorité des moustiques 
capturés dans les formations forestières par SERVICE (1971) ont été collectés sur diverses 
Kraminées (Molmia cacrulea, Agrostis seacea.…) où diverses plantes basses à tige plus 
robuste ex aguifollum, Erica cinerea. Erica tetralx... 


ment y est cependant moins équilibré : A. geniculatus prédo- 
mine du fait du grand nombre de biotopes existant (ancienneté 
des arbres). Les autres types de Chênaie à Charme sont équi- 
valents. Cela paraît montrer que le facteur «présence ou 
absence de strate arbustive et de strate herbacée» (éventuelle- 
ment susceptibled’intervenir dans la genèse des biotopes de 
repos (4) ne joue pas de rôle effectif. Il en est de même de la 
densité des arbres, qui ne paraît pas représenter un obstacle 
réel aux déplacements. 


On observe, après l'émergence, un vol de dispersion. Ce vol, 
qui pour les Aedes du groupe cantans, s'est produit, en 1979, 
pendant le mois de mai, a pour effet d'aboutir à une totale 
redistribution des Culicides femelles. On peut ainsi, entre le 
début et la fin de ce mois, constater l’envahissement de tel bois 
qui se trouve à plus de 500 mètres des biotopes larvaires les 
plus proches. Par la suite, de nombreux brassages de popula- 
tions interviendront en fonction des va-et-vient entre les bio- 
topes «trophiques» et les biotopes de ponte, en relation avec 
les facteurs souvent mal connus (action des vents, tropismes 
en rapport avec les hôtes disponibles..), mais les formations 
favorables constitueront toujours un pôle d’attraction, quelle 
que soit l’époque. 


b) Ce sont les formations boisées et les landes qui hébergent 
les populations les plus nombreuses. Ainsi, toutes les espèces 
bien représentées sur le territoire d'étude se comportent 
comme des espèces forestières. Le fait était déjà connu pour 4. 
cantans et A. geniculatus. Ce comportement est à souligner 
lorsqu'il s’agit de Cg. richiardiüi et Cq. buxtoni. 


Ce résultat peut s'expliquer par l'absence, ou la faible repré- 
sentation, d'espèces qui paraissent moins sensibles aux condi- 
tions défavorables du milieu À. vexans, notamment. Dans nos 
collectes, les quelques individus récoltés ont été collectés aussi 
bien en milieu ouvert que dans les formations boisées. PLATT 
et al. (1958) ont en effet constaté que cette espèce se manifeste 
aussi bien dans les formations prairiales que dans les forêts. 


SERVICE (1971) a montré déjà que les formations boisées 
sont particulièrement attractives pour nombre d'espèces de 
moustiques (dont A. cantans et Ca. richiardit), dans la mesure 
où ces espèces sont susceptibles d'y trouver de nombreux 
biotopes de repos. 


Néanmoins, dans notre étude, toutes les formations boisées 
ne se sont pas montrées équivalentes. De façon générale, les 
formations boisées naturelles apparaissent nettement plus 
favorables que les reboisements (populations plus abon- 
dantes_: plus grande diversité d'espèces). Ce sont les forma- 
tions boisées mésophiles qui recèlent le plus grand nombre de 
moustiques et la gamme la plus riche. Les Chênaies à Charme, 
quel qu'en soit le type, hébergent la plupart des espèces identi- 
fiées à Courtenay. Les Culicides qu'on y rencontre diffèrent 
par leur biologie, la nature et la répartition de leurs biotopes 
larvaires. Deux espèces seulement sont susceptibles de se déve 
lopper sur place (moustiques arboricoles : À. geniculatus et, 
parfois, An. plumbeus). Les autres espèces ont des origines 
diverses : Aunaies, Saussaies, Phragmitaies à Carex pour 4. 
cantans et À. rusticus : Typhaies, et, peut-être Phragmitaies, 
pour Cg. richiardii et Cg. buxtoni ; biotopes très divers pour 
An. claviger (eaux claires et renouvelées, Phragmitaies…) 


La précellence des Chênaies à Charme sur tous les autres 
types de formations est en rapport avec un certain nombre de 
facteurs écologiques qu’il importe de préciser. Les types de 
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TABLEAU 5 
Fluctuations climatologiques nycthémérales dans cinq types de milieux (13-14 août 1978) 


TEMPÉRATURE 


Formations 


végétales Mini Maxi Amplitude 


Taillis sous 

futaie âgée 

(Carpinus betulus) : 16 25° 9° 
Chénaie à 

Charme 


Taillis sous 

futaie jeune 

(Carpinus betulus) : 17° 27 10° 
Chénaie à 

Charme 


Landes à 

Juniperus communis 17 29° 12 
Landes 

hygrophiles 16° 30° 16° 
(Populus nigra) 


Cultures de maïs 17 40° 23° 


Chénaies à Charme qui recèlent le plus de moustiques sont 
ceux qui se caractérisent par un couvert suffisamment recou- 
vrant pour interdire un rayonnement trop important au voisi- 
nage du sol. Ces constatations vont dans le sens de celles 
effectuées par SERVICE (op. cit.) sur les biotopes de repos 
choisis par À. cantans, A. geniculatus et An. plumbeus, qui 
affectionnent l'ombre due à un couvert très dense. NIELSEN 
et GREVE (1950), de leur côté, ont insisté sur le déterminisme 
de déplacement d’A. cantans en milieu ouvert : cette espèce 
progresse de place en place au cours de la journée au fur et à 
mesure que les ombres se déplacent. 


D'autres facteurs sont certainement en cause. Ainsi, ces 
formations constituent un écran remarquable vis-à-vis du 
vent. Il ne semble pas en être de même dans d’autres types de 
formations forestières, comme les plantations de Pins (l’orien- 
tation des branches de Pins est susceptible de provoquer des 
turbulences, ce qui n’est pas le cas avec les Chênes ou les 
Charmes dont le «toupet» est largement recouvrant), et, natu- 
rellement, dans les milieux plus ouverts (landes, cultures). 


L'incidence des facteurs thermiques et hygrométriques peut 
être également, détermirante. De façon générale, les Chênaies 
induisent des microclimats plus tamponnés que les landes ou 
les formations ouvertes. Ce fait est facilement mis en évidence 
si l’on compare les variations climatologiques (température et 
hygrométrie) qui affectent différents milieux depuis des 
milieux forestiers typiques jusqu’à des milieux très ouverts 
(cultures) au cours du nycthémère (tableau 5). 


Enfin, la précellence des Chênaies à Charme par rapport à 
tout autre type de formation, peut être liée à d’autres facteurs, 
parfois plus difficiles à mettre en évidence, certains d'ordre 
physico-chimique (émission de substances diverses par l'hu- 
mus et la végétation ?), d'autres biotiques (densité d’hôtes 
élevée). 


HYGROMÉTRIE 
Moyenne Mini Maxi Amplitude Moyenne 
212 55% 97% 4% 70,8 % 
222 2% 97% 35% 74,6 % 
232 55% 95% 40% 69,5 % 
234 41% 100 % 2% 75,8 % 
25 38% 100 % 62% 72,6 % 


c) Les formations hygrophiles ne paraissent pas très favo- 
rables dans l’ensemble : ainsi, l'humidité créée par le voisinage 
de l’eau (Chênaies à Charme de bordure d’étang) est loin 
d’être un facteur attractif (5). De même, les landes hygrophiles 
se sont révélées très pauvres en moustiques adultes. Les résul- 
tats obtenus dans les Aunaies, formations nettement plus 
favorables, suscitent les commentaires suivants : si l’on consi- 
dère le nombre absolu des individus capturés, ce sont les 
formations qui recèlent le plus grand nombre de moustiques. 
Cependant, la faune culicidienne est très déséquilibrée. Une 
espèce est nettement majoritaire : An. plumbeus. Toutefois, la 
présence massive de cette espèce n’a été constatée que dans 
une seule Aunaie. On peut donc penser que cette formation est 
particulièrement favorable à l'activité trophique de cet Ano- 
phèle ; mais la présence de l'espèce dans le bois où nous l'avons 
récoltée nous paraît résulter d’un «effet de voisinage» (biotope 
anthropogène voisin). 


En revanche, beaucoup d'espèces sont très mal représentées 
dans ce type de formation (4. geniculatus : Ca. richiardi) où 
même absentes (Cg. buxtoni). Aedes cantans présente des 
populations plus abondantes, mais l'espèce n’est pas mieux 
représentée dans les Aunaies, qui recèlent des biotopes lar- 
vaires étendus et de forte densité, que dans les Chénaies à 
Charme qui en recèlent peu. 


En définitive, l'Aunaie ne paraît pas représenter une forma- 
tion particulièrement attractive pour la plupart des adultes de 
Culicides, loin de là. Les espèces qui prennent naissance ail- 
leurs (4. geniculatus) n’y sont pas particulièrement attirées. 
Celles qui se développent sur place (A. cantans, À. rusticus) 
émigrent, pour une grande part, ailleurs. 


5 Les Saussaies à Solix cinerea n'ont pas été échantillonnées. 
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L'explication de cet état de fait est difficile à trouver. Peut- 
être faut-il évoquer ici l'incidence des variations du degré 
hygrométrique de l'air vis-à-vis desquelles les différentes 
espèces de Culicides paraissent avoir une marge de tolérance 
différentes (CLEMENTS, 1963). An. plumbeus présenterait, 
vis-à-vis des fortes valeurs d'humidité, une tolérance plus forte 
que celle des autres espèces testées. Des enregistrements syn- 
chrones effectués dans une Aunaie et dans une Chénaie à 
Charme paraissent en effet montrer que les pourcentages 
d'humidité relative sont un peu plus bas dans les Chénaies à 
Charme (36 à 98 %) que dans les Aunaies (42 à 100 %) (6). 


d) Les landes xérophiles à Genévrier : nous avons constaté 
une activité culicidienne non négligeable dans ce type de for- 
mation a priori peu favorable. L'attractivité de ce milieu est 
manifeste, car aucune des espèces qui y ont été capturées n’y a 
ses biotopes larvaires. 

11 faut noter que l’activité culicidienne y est exclusivement 
crépusculaire et nocturne. Cette observation rejoint celle de 
SERVICE, qui décèle une certaine activité des femelles d'A. 
cantans et Cg. richiardii dans les milieux ouverts, a priori 
défavorables pour ces espèces, mais cette activité ne se mani- 
feste que la nuit. 


Peut-être la présence d'hôtes nombreux (lapins...) est-elle 
également un facteur attractif ? D'autres types de landes 
(landes hygrophiles) qui se sont révélées moins attractives 
pour les moustiques présentent une densité d'hôtes beaucoup 
plus faible (absence de lapins). 


e) Les cultures et les milieux anthropisés : ces différents 
milieux ne sont pas très favorables aux Culicides inventoriés. 
Cependant, une certaine activité d’Aedes cantans peut être 
notée dans les prairies pâturées (effet attractif des bovins ?). 
Rappelons que dans les secteurs de culture, les conditions 
climatologiques paraissent peu favorables, en raison du carac- 
tère ouvert des milieux : les variations de température et 
d'humidité y sont beaucoup plus fortes que dans les milieux 
forestiers, beaucoup plus tamponnés. 

À l'exception de Cg. richiardit et d'A. vexans, nous n'avons 
décelé aucune autre espèce dans les milieux fortement anthro- 
pisés, et notamment autour de l’habitat humain. Notons qu'il 
s’agit de deux espèces que nous avons eu l'occasion de collec- 
ter dans les clapiers, quoique à de rares occasions. 


A — LA TRANSCRIPTION CARTOGRAPHIQUE 
DES RÉSULTATS : COMMENTAIRES EPI- 
DÉMIOLOGIQUES 


Chacune des 14 entités écologiques testées peut être caracté- 
risée de trois façons : 


— je nombre total de moustiques capturés dans l’unité 
(sans tenir compte de l'espèce) ; 


— le nombre de piqûres que reçoit en 24 heures un lapin 
placé dans cette unité (nombre de moustiques trouvés gorgés 
dans le piège) ; 

— un certain type de peuplement culicidien (la proportion 
des diverses espèces intervenant dans le peuplement varie 
relativement peu). 


Enregistrements effectués au mois d'août 1980 (semaine du 18 au 24). Des enregistrements 
de plus longue durée s'avèrent toutefois nécessaires 


Certaines unités, pour lesquelles l'analyse écologique a 
priori laissait présager des potentialités entomologiques diffé 
rentes, présentent en fait des peuplements très voisins et doi- 
vent bénéficier d’un même type de représentation. D'où l’inté- 
rêt d’un test statistique (test d'indépendance de G, in SOKAL 
et ROHLF, 1969) qui permette d’individualiser des classes 
entomologiques bien tranchées. L'emploi de ce test permet 
l'individualisation de 6 classes entomologiques distinctes 
(effectifs décroissants). 


© La classe 1 (Chênaie à Charme avec Fagus sylvatica) 
correspond aux populations de moustiques les plus abon- 
dantes et à un nombre de piqûres très élevé. 


e La classe 2 (effectifs élevés) caractérise un seule unité 
phytosociologique : la Chênaie à Charme avec tapis de lierre. 


e Appartiennent à la classe 3 (effectifs encore élevés) tous 
des autres types de Chênaies : Chênaie à Chêne sessile, taillis 
de Charme sous futaie de Chêne, jeunes taillis de Charme. 


€ La lande à Juniperus communis appartient à une qua- 
trième classe. 


e La classe 5 caractérise différents types de milieux : des 
milieux forestiers peu favorables (Aunaie à A/nus glutinosa) et 
les milieux ouverts les moins défavorables (prairies pâturées). 


© La classe 6 regroupe la plupart des milieux ouverts ; la 
lande hygrophile à Cladium mariscus, ainsi que l'espace bâti : 
le nombre de moustiques est très faible et le nombre de piqûres 
par 24 heures très peu élevé (le détail des résultats entomologi- 
ques correspondant aux 6 classes retenues est donné dans la 
fig. 3). 


Un essai de synthèse cartographique ne peut être conçu que 
sur la base de l’utilisation des couleurs qui, par le jeu des 
superpositions permettent d'exprimer la double caractéristi- 
que , écologique et entomologique des unités retenues (cf. 
PUECH et al, 1981). Dans le cadre du présent travail, les 
données phytoécologiques de base et les données entomologi- 
ques feront l'objet d’une figuration distincte (deux cartes pla- 
cées en regard, fig. 2 et fig. 3). 


Pour la carte de végétation, les trames sont choisies de 
manière à montrer l'aspect physionomique des groupements, 
la composition floristique étant précisée dans la légende. Les 
diverses unités retenues pour la carte entomologique sont 
représentées par un dégradé de trames (les trames les plus 
sombres étant réservées pour désigner les zones à fortes densi- 
tés de moustiques). Les informations touchant les espèces 
culicidiennes non cartographiées (populations sporadiques ou 
données trop fragmentaires) sont transcrites sous forme d’un 
sigle apposé à l'emplacement où l'espèce a été découverte. 


L'examen des deux cartes complémentaires fait apparaître 
immédiatement la signification épidémiologique de premier 
ordre que revêtent les Chênaies à Charme, quel qu'en soit le 
type, et bien qu’il puisse exister des différences non négligea- 
bles entre les différents types distingués. Il s’agit de formations 
particulièrement étendues, très largement distribuées sur le 
territoire. Si les forêts de vaste superficie n'existent pas sur le 
territoire étudié, il existe du moins toute une série de lambeaux 
forestiers, plus ou moins reliés les uns aux autres, ou suffi- 
samment proches pour que les moustiques n'aient pas à fran- 
chir de vastes distances en terrain ouvert, défavorable. 


Au sein de ces formations forestières, de taille très variable, 
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Fig. 2 


unités 

retenues 

pour 
l'échantillonnage 
(critères 
phytosociologiques 
et 
physionomiques) 


Lancin 


LaT © 
HéToU ©  cHamBer 
o Pont 


Forêts et Landes 
1  Auinaie à Alnus glutinosa 


2  Saussaie à Salix cinerea 


3 Landes hygrophiles à Rhamnus 
frangula et Cladium mariscus 


4 Chénaie à Charme (franges de 
bordure d'étang) 


5  Chénaie à Charme à tapis mo- 
nospecifique de Hedera helix 


Chénaie à Charme avec présence 
de Fagus sylvatica 


Chénaie à Chêne sessile (le 
plus souvent groupements som- 
miteux à Calluna vulgaris 


Taillis de Charme sous futaie 
de Chêne (strate arbustive et 
herbacée bien développées) 


9 Jeunes taillis de Charme 
(groupements denses) 


Landes à Juniperus communis 
{prairies pâturées des pentes 
en voie d'abandon) 


11 Reboisements en résineux 
(Pinus nigra, Pinus sylvestris) 


Cultures 


12 Prairies pâturées, prairies 
fauchées 


13 Zone de bocage à polyculture 
céréalière (Colza, vergers …) 


Openfield à polyculture 
céréalière 


15 Espace fortement anthropisé 
{habitat récent et ancien) 


Etangs (eau libre) 


CULICIDÉS DANS LE NORD DE L'ISÈRE 


unités 
entomologiques 
distinguées 

| par l'analyse 
des données 

| de 
l'échantillonnage 


Localisation 
d'espèces sporadiques 

à faibles effectifs 

C=— Anopheles claviger, 
Aedes rusticus, 
Culiseta annulata, 
Anopheles plumbeus, 
V= Aedes vexans, 


Nombre total de moustiques capturés 
(6 lapins, pièges/24h) 
Espèces culicidiennes 


Aedes du groupe cantans. 
(A, cantans et A. annulipes) 


115 68 38 21 17 1 


Part de chaque espèce dans le peuplement culicidien (en%) 
37% 35% 43% 38% 81% 50% 


Aedes geniculatus 


24% 46% 28% 10% 4% 17% 


Coquillettidia richiardii 


20% 12% 25% 24% 15% 33% 


Coquillettidia buxtoni 


Nombre de piqûres par lapin/24h 


Représentation cartographique 


18% 7% 4% 27% 0% 0% 
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les diverses espèces de Culicides ont tendance à se répandre 
dans tout l'espace offert : un appât très minime (deux lapins) 
suffit, où qu'il soit placé, à attirer des moustiques dans 75 % 
des cas. De plus, ces formations, du fait de leurs caractéristi- 
ques climatologiques, sont particulièrement favorables à l’ac- 
tivité trophique des moustiques, qui dépend essentiellement 
des conditions d'hygrométrie et de température (READ et al., 
1978). C’est particulièrement net ici pour À. cantans : le pour- 
centage d'individus trouvés gorgés dans les pièges est égal à 
87% dans les Chênaies à Charme ; il n’est que de 58 %, en 
moyenne, dans les autres types de formations. Ces constata- 
tions rejoignent celles de D'ABROWSKA-PROT (1962), qui 
montre que l'activité trophique de certaines espèces (4. 
vexans, notamment) est variable selon les conditions micro- 
climatiques. Il n’en est pas de même, semble-t-il, pour d’autres 
espèces présentes sur le territoire étudié : ainsi, pour A. genicu- 
latus et Cg. richiardii, la quasi-totalité des individus est trou- 
vée gorgée, et cela quel que soit le type de milieu. 


Les Chénaies à Charme représentent donc des entités écolo- 
giques de grande potentialité épidémiologique, pour peu que 
les moustiques présents soient vecteurs de maladie (c'est le cas, 
notamment, pour l'A. cantans susceptible d'intervenir dans les 
épidémies de myxomatose, cf. GILOT er al., 1980). 


De ce point de vue, il importe de souligner que ce même type 
de formation est également favorable aux populations de 
lapins à cause du substrat sableux, très propice au fouisse- 
ment, sur lequel sont implantées les forêts. La Chênaie à 
Charme peut donc être considérée, dans le cas de la myxoma- 
tose, comme un indicateur de site de contamination (cf. 
GILOT et PAUTOU, 1980). 
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RÉSUMÉ 


L'auteur propose une méthode basée sur la reconstitution en labora- 
soire des conditions d'ensoleillement sur un modèle de terrain en trois 
dimensions et l'utilisation de l'émulsion photographique comme intégra 
teur de l'énergie lumineuse reçue par celui-ci. Le traitement en équiden- 
és colorées de l'image obtenue constitue la carte des irradiations 
journalières. 


L'énergie apportée par le rayonnement solaire direct varie 
fortement dans le temps et l’espace, particulièrement en mon- 
tagne étant donnée la grande diversité des situations topogra- 
phiques. Plusieurs méthodes de cartographie ont été propo- 
sées pour décrire ces variations. Certaines à partir de cartes 
topographiques, définissent des pentes et des orientations 
dont la combinaison donne une carte des facettes (GUEY- 
MARD, 1975) ou des expositions (CANCIGH, 1981) ; à cha- 
cune de ces facettes est ensuite affectée une valeur énergétique 
du rayonnement solaire, D'autres méthodes font appel à la 
cartographie automatique : le territoire est divisé en cellules 
élémentaires d’après des cartes topographiques (DURAND et 
LEGROS, 1981) ou d’après les modèles numériques de terrain 
de l'I.G.N (HOUSSAY, 1979) puis, après introduction des 
données solaires, les cartes sont obtenues en sorties impri- 
mantes ou traçantes. Dans un autre ordre d'idées, signalons 
encore les cartes à très petite échelle de l'Atlas énergétique du 
rayonnement solaire pour la France (TRICAUD, 1978). 


Une méthode analogique pour cartographie les duréees et 
séquences d'ensoleillement journalier a fait l'objet d'un article 
précédent (ARLES, 1977). Cependant l'irradiation, c'est 
dire la valeur intégrée du produit de l'éclairement énergétique 
par sa durée (PERRIN de BRICHAMBAU T 1963), n'a pas 
été considérée. Comment cartographier cette irradiation 
solaire journalière ? La méthode proposée ici vise à une repré- 
sentation relative de zones d'égales valeurs énergétiques. 


Pour des raisons de simplification, ce qui est le but recher- 
ché ici, on ne tiendra compte que du rayonnement direct. La 
simulation du rayonnement diffus semble difficile à appré- 
hender avec précision par des procédés simples. 


SUMMARY 


The author proposes a method basedion a laboratory reconstitution 
ofthe sunshine conditions on a three-dimensional ground model, and'the 
use of photographic emulsion as a light energy integrator. 

A map of daily cumulated irradiance is obtained by the colored 
equidensity processing of the image. 


MÉTHODE 


Principe de la méthode 


La méthode repose sur l’utilisation d’un modèle en relief 
éclairé par un projecteur simulant le soleil (ARLES, 1977). Les 
variations d'éclairement énergétique dues à divers facteurs 
(atmosphère, pente, exposition, ombres, réverbération…. re! 
voyées par le modèle sous forme de luminances sont enregi: 
trées photographiquement. Le négatif obtenu est ensuite trai 
par la méthode des équidensités colorées. 


La source lumineuse représentant le soleil émet en effet un 
flux lumineux selon un certain angle h par rapport au plan 
moyen horizontal du modèle en relief. Ce flux produit sur le 
modèle un éclairement distinct en fonction des pentes et des 
orientations. Le produit de ces éclairements par le temps 
donne des luminations. Les différentes surfaces éclairées sont 
à leur tour autant de sources lumineuses dont les luminances, 
proportionnelles aux luminations, sont enregistrées photo- 
graphiquement conformément à la loi de LAMBERT (1). 


La modification du flux par la traversée de l'atmosphère a 
été simulée en intervenant sur la durée d’insolation de l'émul- 


1 Pour un diffuseur parfait, la luminance est a même dans toutes les directions (PERRIN 
BRICHAMBAUT + 1963). Cette condition peut être vérifiée en déplaçant un posemètre 
«out autour et à égale distance du modèle éclairé normalement d'une manière uniforme. 
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sion photographique. Cette dernière est alors utilisée comme 
intégrateur de l'énergie solaire cumulée : elle est impression 
née autant de fois, pour des positions différentes de la source, 
qu'il y a d'heures d’ensoleillement au cours de la journée 
considérée. En effet, le noircissement d’une couche photosen- 
sible à base d'halogénures d'argent est proportionnel aux 
luminations qui l’engendrent, c’est-à-dire, dans le cas présent, 
à la somme des luminations correspondant à des éclairements 
énergétiques instantanés pour chacune des heures entières de 
la journée. Ce noircissement se traduit par des densités opti- 
ques croissantes qu'on peut traiter en équidensités colorées 
pour visualiser les zones d'’égales valeurs d'irradiation. 


Reconstitution des conditions d’ensoleillement 


Comme indiqué dans un article précédent (ARLES, 1977), 
décrivant la technique de réalisation du modèle en relief ( p. 
244), les conditions particulières suivantes doivent être 
respectées. 


1 — Le modèle en relief, avec une échelle identique pour 

3 dimensions de l’espace est peint uniformément en gris 
mat, d’albedo # 0,2 représentant celui du sol en zone tempé- 
rée, après lissage des courbes de niveau. Cet albedo peut être 
estimé à l’aide d’un posemètre par comparaison des mesures 
de luminance d'un papier ordinaire (albedo # 0,6) et du gris 
recherché recevant le même flux lumineux. 


2 — Le projecteur simulant le soleil est placé le plus loin 
possible du modèle afin de diminuer l'effet de divergence des 
rayons lumineux (la surface du modèle doit être éclairée de 
façon uniforme). 


3 — La distance du centre du modèle au projecteur doit 
rester constante pendant toute la durée des opérations. 


Choix de l’émulsion et détermination du temps d’exposi- 
tion plafond. 


Il convient en premier lieu de choisir le type d’émulsion à 
utiliser et le temps d'exposition plafond afin de ne pas opérer 
en surexposition. 


Les émulsions paraissant le mieux convenir sont celles du 
type «art graphique demi-teinte» non chromatiséesou ortho- 
chromatiques : leur courbe caractéristique (c’est-à-dire la 
représentation graphique de la progression des densités d’un 
négatif en fonction des luminations les engendrant (cf. 
CLERC, 1957) la plus rectiligne possible et le facteur de 
contraste proche de l’unité, afin de bénéficier d’une bonne 
proportionnalité lumination-densité (1). Ces émulsions ont 
aussi l’avantage d’être lentes, ce qui permet des temps d'expo- 
sition assez longs et par suite un meilleur contrôle de ceux-ci. 


Les temps d'exposition plafond ont été déterminés comme 
suit. Les conditions de prise de vues d’abord définies : miseau 
point de l'objectif, diaphragme en général assez petit, éclai- 
rage mis en place pour atteindre normalement une surface 


1 L'Hélioguil normal n°2 de Guilleminot a été utilisé. 


grise (1), unie, couvrant le champ à la place du modèle. On 
procède ensuite à un essai sensitométrique de l’émulsion pour. 
rechercher son niveau de surexposition, L'émulsion est insolée 
successivement à des temps de pose croissants (progression 
géométrique), l’éclairement restant constant. Après dévelop- 
pement (2) on obtient une échelle de gris bien différenciée dans 
la zone d'exposition correspondant À la partie rectiligne de la 
courbe. Le temps d'exposition plafond est celui du niveau de 
gris qui cesse d’être différencié des autres niveaux supérieurs. 
Cette opération peut être contrôlée à l’aide d’un densitomètre 
ou par la méhtode des équidensités colorées. 


Prise en compte de l’atmosphère traversée par le rayon- 
nement solaire direct 


L'absorption, la diffusion par les gaz et les aérosols affai- 
blissent le rayonnement solaire direct à sa traversée de l’atmo- 
sphère. D'après la loi de BOUGUER : «l'absorption qu'exerce 
un milieu sur les rayons qui le traversent augmente en progres- 
sion géométrique tandis que l'épaisseur traversée n’augmente 
qu’en progression arithmétique». 


Par suite : W = W pe avec 
s o 
W_: rayonnement direct reçu au niveau du sol, 
s 


W. : rayonnement direct reçu à la limite de l'atmo- 
$ sphère (constante solaire), 


P ; coefficient de transparence atmosphérique allant de 0,3 
en plaine et zone polluée à 0,9 à haute altitude, 1 
représentant la transparence parfaite. 


m : masse atmosphérique qui serait égale à 1/sin. hauteur 
du soleil en l'absence de rotondité de la terre, 


m 
P : facteur de transparence. 


Pour déterminer le temps d'exposition correspondant à une 
certaine hauteur du soleil, il faut prendre en compte cet affai- 
blissement du rayonnement : pour un éclairement constant, la 
durée d'exposition sera plus faible pour les positions basses du: 
soleil. 


En utilisant le facteur de transparence P., on tient compte 
à la fois du coefficient de transparence Pet de la masse 
atmosphérique m, directement proportionnelle à l'inverse du 
sinus de la hauteur angulaire du soleil au-dessus de l’horizon 
on tient compte aussi de la longueur de la couche atmosphé- 
rique traversée, Si on estime qu'en deçà d’une certaine hauteur 
LA du soleil et pour une certaine valeur de P le rayonnement 
n'a que peu d'effet énergétique, le facteur de transparence 
d'origine (compris entre (0,005 et 0,01) s'écrit P (h4)" ; il 
correspond alors au coefficient d'exposition 1. Pour une hau- 
teur de soleil hn correspondant à l'heure n de la journée, le 
coefficient d'exposition CE(h,) s'exprime par le quotient de 
son facteur de transparence P (hh)" par le facteur de transpa- 
rence d’origine : 


CE(hn) 


PI) UP) (ho) 


1 De même albedo que le modèle en relief. 


2 Seconformerauxindications du fabricant (notices techniques) pour le développement. 
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Détermination des durées d’exposition 


Les hauteurs du soleil aux différentes heures entières de la 
journée sont calculées pour une date et un lieu donnés. 
Connaïissant d’autre part les coefficients d'exposition en fonc- 
tion des hauteurs de soleil et le temps d'exposition plafond de 
l'émulsion, une durée quelconque d'exposition sera donnée 
par: 

CE(h,) 


T(h;) = T(pl) FORCE 


avec T{hn) : temps d'exposition pour une hauteur donnée 
h du soleil à l'heure n, 
T(pl) : temps d'exposition plafond de l'émulsion, 


CE(h;) : coefficient d'exposition de la hauteur h du 
soleil à l'heure n, 


CE : somme des coefficients d'exposition de 
toutes les heures entières de la journée 
étudiée. 


Dans le cas où plusieurs journées sont étudiées simultané- 
menton considèreles heures du jourle plus longpour calculer 2 CE. 


Remarque : La transparence atmosphérique dont il est ainsi 
rendu compte présente une valeur moyenne par rapport aux 
différentes altitudes de la région considérée. 


Prises de vues cumulées 


Le modèle en relief est placé au centre du plateau d’un 
héliorestituteur (1) et orienté. La hauteur du plateau est réglée 
pour que le niveau du centre du modèle passe par l'axeE-W 
des tourillons. Les vues sont prises verticalement, de préfé 
rence avec une focale longue, ce qui permet d’atténuer l'effet 
de perspective de l'image photographique. L'axe optique 
passe par le centre du modèle. Enfin, pour enregistrer les 
énergies instantanées cumulées, la source lumineuse simulant 
le soleil (un projecteur à lentilles de FRESNEL) doit éclairer le 
modèle d'une manière constante et uniforme quelle que soit sa 
position ; ceci est réalisé si on conserve une même distance 
entre le projecteur et le centre du modèle. 


Lesvues sont prises comme suit. L'héliorestituteur étant 
réglé à la latitude moyenne du modèle, pour une déclinaison 
du soleil donnée (date), le projecteur se trouve en position 
correcte lorsque l'ombre du viseur horaire porté par le cercle 
«trajectoire solaire» de l'héliorestituteur se projette sur le 
centre du modèle (2). Le cercle «trajectoire solaire» est ensuite 
retiré pour supprimer son ombresur le modèle, puis le négatif 
est exposé pendant un temps correspondant à la hauteur du 
soleil, donné par les formules précédentes. On réalise autant 
d’insolations de la surface sensible que d’heures entières dans 
la journée étudiée. Si plusieurs dates doivent être comparées 
les négatifs obtenus sont développés ensemble. 


1 Un schéma et une deseription de l'héliorestituteur figurent dans un précédent article 
(ARLES, 1977, p. 245 et 246). 


2 Tracé en bleu clair pour ne pas être enregistré sur le névatil 


Traitement du négatif par équidensités colorées 


La sommation des luminations, analogue de l’irradiation 
cumulée au cours de la journée, engendre différents niveaux de 
densité optique sur le négatif. Ces derniers peuvent être tra- 
duits en plages colorées par la méthode des équidensités colo- 
rées. Cette technique photographique s'appuie sur des prin- 
cipes de sensitométrie (KODAK, 1971). Elle consiste à 
transformer la progression continue des densités de gris de 
l'image photographique en une progression discontinue de 
paliers successifs. Chacun de ces paliers regroupe plusieurs 
gris de valeurs très voisines auxquels on attribue une couleur. 
Dans le cas présent, l'échelle chromatique choisie est celle du 
spectre, le bleu foncé représentant la classe d'irradiation la 
plus faible, le rouge la plus forte, le noir indiquant l'absence 
d’éclairement. 


Dans la pratique, cette méthode consiste à faire les opéra- 
tions suivantes : (1) Copies du ou des négatifs obtenus, sur film 
À contraste élevé (Litho S de Guilleminot par exemple) pour 
obtenir une série de films insolés à destempsde pose croissants 
suivant une progression géométrique de raison 2 ; cette série 
constitue les masques. (2) Copies de ces masques donnant des 
contremasques. (3) Assemblages masque avec le contremas- 
que copie du masque suivant, déterminant l'équiplage (zone 
comprise entre 2 limites de gris). (4) Transformation de ces 
équiplages en plages colorées ; 2 méthodes peuvent être utili- 
sées : (a) Kodak préconise l’utilisation des assemblages 
masque-contremasque comme fenêtres d’insolation, colorées 
à l'aide de filtres, pour une émulsion couleur (Ektachrome par 
exemple). (b) La méthode du Color Key (3M), utilisée par 
nous, consiste à tirer sur film (collodium n°5 Guilleminot par 
exemple) des images positives des assemblages. Chacun de ces 
films ainsi que le ler masque et le dernier contremasque 
servent, soit de typons pour une impression de la carte, soit à 
tirer des films Color Key qui sont ensuite superposés pour 
donner la carte finale.(1) 


Soulignons que les documents analysés traduisent en gris la 
variation d’un seul facteur, la luminance elle-même propor- 
tionnelle à la lumination et par suite à l’éclairement lumineux 
cumulé qui peut être assimilé à l’irradiation solaire. L’utilisa- 
tion de la méthode des équidensités colorées est donc parfai- 
tement justifiée. 


RÉSULTATS 


Les cartes obtenues (PI. 1, 2, 3) fournissent un zonage de 
l'irradiation journalière tel qu'il est produit par le rayonne- 
ment solaire direct au cours d’une journée. Sont pris en 
compte dans ce zonage : (1) la couche atmosphérique traversée 
par le rayonnement, (2) la durée réelle d’ensoleillement en 
fonction des masques dus au relief (3) l'écart de l'incidence des 
rayons du soleil à la normale du terrain, fonction de la pente et 
de l'exposition, (4) la réverbération maximale pouvant être 
produite par les versants éclairés. 


Il s'agit de cartes potentielles : elles représentent les condi- 


1 Voir aussi le procédé Agfa Contour, 
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tions optimum d’ensoleillement direct compte non-tenu des 
nébulosités éventuelles. 


Dans l'exemple choisi, la répartition de l’irradiation au sol 
est indiquée à trois époques de l’année : solstice d'hiver, équi- 
noxe, solstice d'été. L'échelle chromatique conduit de l'indice 
0 (absence de rayonnement direct) à l'indice 8 (irradiation 
directe maximale) : les négatifs ont été traités en équidensités 
colorées avec des masques obtenus à partir d'insolation suc- 
cessives de progression géométrique de raison 2. 


La région cartographiée (environ 300 km) est localisée 
dans les Pyrénées centrales au niveau de la vallée de la 
Garonne. Les altitudes y varient de 450 m à 2193 m au Pic de 
Bacanère. Une valeur moyenne de 0,6 a été choisie pour le 
coefficient de transparence. Cette Valeur moyenne conduit 
évidemment à surestimer l’irradiation dans les fonds de val- 
lées, là où la transparence est la plus faible par rapports aux 
sommets où l’irradiation est sous estimée. 


L'examen de ces cartes révèle une grande diversité de situa- 
tions dans l’espace et dans le temps. Le contraste énergétique 
entre Versants, très marqué aux équinoxes (intervalle de 8 
classes) s’abaisse en hiver (intervalle de 6 classes), et tend à 
disparaître en été (intervalle de 2 classes). Au fil de l'été, les 
versants sud sont caractérisés par un contraste énergétique 
assez faible puisque partant des classes 4 et 5 (parfois 6) en 
hiver, ils passent aux classes 7 et 8 aux équinoxes et à la classe 8 
en été, soit un intervalle annuel de 3 classes en moyenne. Les 
versants nord montrent au contraire un contraste énergétique 
très important, passant des classes 0 ou 1 en hiver, à 2-4 aux 
équinoxes et 7 en été, soit un intervalle de 7 classes. On peut 
encore repérer diverses stations caractérisées par des Valeurs 
extrèmes d'irradiation aux différentes saisons. 


DISCUSSION 


Cette méthode permet donc, avec des moyens réduits (1), 
d'obtenir des cartes de la répartition spatiale de l'irradiation 
directe journalière. Cependant, une émulsion photographique 
étant utilisée comme intégrateur d'énergie, il convient de rap- 
peler (CLERC, 1957) : 


1 — que la lumination n’est pas parfaitement proportion- 
nelle à la densité optique, la caractéristique d’une émulsion 
n'étant pas une droite mais une courbe en S. 


2 — que pour une même suite de luminations (E x t), les 
noircissements correspondants diffèrent légèrement si l’éclai- 
rement (E) ou le temps d’exposition (t) varient (écarts de 
réciprocité). 

3 — que le même négatif subissant des luminations succes- 
sives, l’évolution de l’image latente se trouve légèrement affec- 
tée (effet des intermittences). Ces diverses causes n’intervien- 


1 L'élaboration d'un modèle en relief demande en moyenne 15 à 30 jours, temps qui 
‘dépend de a complexité de a région, de son étendue et du nombre de courbes de nivea 
retenues, Le travail photographique ne demande que quelques journées (calculs pré- 
liminaires, étalonnages, prise de vue et traitement par équidensiés colorées). 


nent que faiblement sur le résultat final et le document obtenu 
est proche de la réalité. Cependant, il a paru préférable de s’en 
tenir à des valeurs relatives sans chercher à affecter des valeurs 
absolues aux différentes surfaces déterminées par les 
équidensités. 

Les cartes ainsi obtenues permettent une comparaison 
rapide de situations topographiques différentes, à diverses 
saisons. Elles permettent également de déterminer quelles 
Situations méritent des études plus approfondies, domaine des 
méthodes numériques. En bien des cas les valeurs relatives 
sont suffisantes. Toutefois, on peut tenter de fixer les limites 
approximatives de la progression du zonage. En effet, dans la 
relation Ws = Wo. PM, l’éclairement énergétique reçu au 
niveau du sol pour une heure donnée de la journée est propor- 
tionnelle au facteur detransparence PM. Parsuite l'irradia- 
tion journalière sera proportionnelle à la somme des facteurs 
de transparence de toutes les heures entières de la journée. 
Pour une surface horizontale dont les couleurs sur la carte 
sont connues aux deux solstices on peut donc, par le quotient 
des facteurs de transparence, connaître l'écart existant entre 
les valeurs énergétiques extrèmes de l'échelle des couleurs. 
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TABLEAU 1 = 
Déterminatiorr de la masse atmosphérique vraie en fonction de la hauteur 
apparente du soleil pour une pression au sol de 1000 mb (d'après Perrin de Brichambaut 1963) 


h m. vraie h° m. vraie h° m. vraie h° m. vraie h° 
90 1,000 50 1,304 19 3,049 12 4,716 5 
80 1,015 45 1,413 18 3,209 11 5,120 4 
75 1,035 40 1,553 17 3,388 10 5,60 3 
70 1,064 35 1,740 16 3,588 9 6,18 2 
65 1,103 30 1,995 15 3,816 8 6,88 1 
60 1,154 25 2,357 14 4,075 7 FE 0 
55 1,220 20 2,904 13 4,372 6 8,90 
TABLEAU 2 


Détermination, pour la latitude de 45 56'N (latitude moyenne de la région cartographiée) 
pour les différentes heures de la journée, et pour 3 périodes 
‘Hiver-Équinoxe-Été) des valeurs correspondantes suivantes : 


h : hauteur apparente du soleil en degrés 
m : masse atmosphérique vraie 
PI : facteur de transparence pour P= 0,6 
CE : coefficient d'exposition calculé à partir de PM = 0,008 


Heures de : 6 “i 8 9 10 11 

la journée 19 18 17 16 15 14 13 
3°42 11944 18*04' 25) 

Solstice m 13°07 4,82 3,19 2,66 
d'hiver EU 0,0013 0,085 0,196 0,257 
CE 10,6 24,5 32,12 

h LS 10°55° 21°28 air 39°21° 45° 

Équinoxe m 35,5 5,16 2,74 1,93 1,58 141 
pm 133.10-8 0,072 0,247 0,373 0,446 0,487 
CE 9 30,87 46,62 55,75 60,87 
535 15°43° 26°24 37°20° 48°12" 58°27° 66°48 

Solstice m 9,53 3,65 2,25 1,65 1,34 © 1,17 1,09 
d'été Pa 0,008 0,155 0,317 0,430 0,504 0,550 0,573 


CE 1 19,37 39,62 53,75 63 68,75 71,62 


m. vraie 
10,40 
12,44 
14,70 
18,50 
23,70 
35,50 


12 
2334 
2,51 
0,277 
34,62 
47°04 
1,37 
0,497 
62,12 
7031 
1,06 
0,582 
72,75 
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RÉSUMÉ 


D'avril à novembre 1981, la résistance stomatique à la diffusion de 
vapeur d'eau et le potentiel hydrique ont été mesurés dans des feuilles de 
taillis de 2, 1 let 20 ans. En milieu de journée, la résistance stomatique de 
feuilles adultes exposées au soleil peut s'abaisser à 0,5 s.cm— et le 
potentiel à —2,0 MPa. La résistance est plus élevée chez les feuilles 
jeunes et sénescentes. Les valeurs des potentiels sont en relation avec les 
résistances stomatiques. Une brève détresse hydrique a été observée dans 
le taillis de 20 ans après un mois de sécheresse estivale. 


INTRODUCTION 


Le travail décrit dans cet article fait partie d’une étude 
d’ensembledela croissance, du fonctionnement et de la pro- 
duction des taillis de Châtaigniers du Bas-Dauphiné (MER- 
VILLE, 1982 ; DOBREMEZ et BERTHIER, 1982). 


Nous décrivons l'évolution journalière et saisonnière du 
potentiel hydrique des feuilles et de la résistance stomatique à 
la diffusion de vapeur d'eau. Ces grandeurs n'avaient jamais 
été mesurées dans les taillis concernés. Or leur connaissance 
est nécessaire à la compréhension du comportement écophy- 
siologique des arbres. Ce sont des éléments de diagnostic 


d’une éventuelle détresse hydrique (SINCLAIR, 1980). En - 


année normale, l'observation visuelle des Châtaigniers du 
Bas-Dauphiné n'indique pas habituellement de détresse 
hydrique, mais une indication objective est préférable. En 
outre, certaines espèces d'arbres subissent une fermeture des 
stomates en milieu de journée (ROBERTS et al., 1979), sus- 
ceptible de limiter l’activité photosynthétique. 


Key-words : Sweet Chestnut, Castanea, stomatal resistance, 
water potential. 


SUMMARY 


Stomatal resistances 10 water vapour diffusion and water potentials 
have been measurediin leaves from 2—, 11—and 20—year old coppices 
from april to november 1981. Midday stomatal resistance in fullgrown, 
sun exposed leaves may fall to 0.5 s.cm=—l and water potential to —2.0 
MPa. Young and senescing leaves have higher resistances. Water poten- 
tialisrelated to resistance. À short water stress occuredin the 20—year 
coppice following one month without rain in summer. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Les taillis de Châtaigniers sont situés à Notre-Dame de 
l’Osier (Isère), à 510 m d’altitude. Ils sont installés sur des 
dépôts fluvio-glaciaires. Le sol est un sol brun lessivé à mull 
oligotrophe où mull-moder, de pH 4,5 à 5. La pente est 
modérée à nulle selon les sites. La pluviosité moyenne 
annuelle est de 1000 mm, la température moyenne annuelle de 
9,5°C (DOBREMEZ, 1970). La révolution est voisine de 20 
ans. Chaque taillis est rigoureusement équien et presque 
monospécifique. Les Châtaigniers sont indemnes de maladies 
parasitaires. 


ABRÉVIATIONS 

VPD = déficit de pression de vapeur d’eau (vapouripressure 
deficit). 

RD = résistance stomatique à la diffusion de vapeur d’eau, 


calculée pour une surface projetée. 
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Les mesures ont été faites en 1981 dans des taillis de 2 ans et 
11 ans (sur terrain plat) et de 20 ans (sur terrain en faible pente, 
exposé au sud-est). Les résultats étant très voisins dans les 
trois taillis, nous exposerons principalement ceux qui se rap- 
portent au taillis de 2 ans. 


Le potentiel hydrique des feuilles a été mesuré à la bombe de 
pression (SCHOLANDER er al. 1965). Lorsque la transpira- 
tion est intense, le potentiel des feuilles excisées baisse rapide- 
ment ; nous réduisons donc le délai entre l’excision et la 
mesure à 1 mn au plus, et l'atmosphère de la bombe est 
maintenue humide à l’aide de papier filtre imbibé d’eau distil- 
lée (IKE et al., 1978). 


Le potentiel hydrique du sol est mesuré à l'aide d'hygromètres- 
sondes à point de rosée WESCOR PCT-55 enfoncés à 10, 20 et 
0 cm et reliés à un microvoltmètre HR-33 T. Les sondes sont 
disposées horizontalement pour minimiser les effets du gra- 
dient thermique dans le sol. Sauf durant une courte période, 
les potentiels du sol sont restés entre 0 et —0,1 MPa (soitentre 
0 et —1 bar), domaine dans lequel la précision des sondes 
WESCOR n’est pas satisfaisante. Les sondes placées aux trois 
profondeurs n’ont pas décelé de différences significatives. Des 
tensiomètres auraient été nécessaires, mais il n’a pas été possi- 
ble d’en disposer en 1981. 


La résistance stomatique à la diffusion a été déterminée au 
moyen d'un poromètre ventilé LI-COR 1 600. Le poromètre 
calcule la résistance à partir d’une mesure de flux transpira- 
toire faite en conditions connues, mais éventuellement diffé- 
rentes des conditions ambiantes. En particulier la résistance 
de la couche limite y est maintenue à 0,2 s.cm--!, valeur 
nettement plus faible que celle qui est réalisée à l'air libre à 
vitesse de vent modérée. Aussi les valeurs du flux transpira- 
toire ne sont-elles qu’indicatives. 


Les feuilles de Châtaignier de nos taillis ont une résistance 


TABLEAU 1 


i ss daxiale (Rad). abaxiale (Rab) 
Comparaison de ES ee de tds de 2 ans 


, température PAR Rad(l) Rab(l)  RD() 
1 Re HMEm-2.s-l s.em-l s.cm-l s.cm-l 
1 188 340 100 2,26 2,26 
2102) 270 100 3,45 3,45 
3 192 176 100 3,70 3,70 
4 47 1660 15,70 0,36 0,35 
SMS2E 1630 17,90 0,23 0,23 
CS 1640 845 0,3 0,32 
Tin 20 77 64,50 0,61 0,60 
FES 92 >100 0,60 0,60 
CRIE 97 11,60 1,10 1,00 


(1) mesurée (2) calculée 


de la face adaxiale Rad bien supérieure à celle de la face 
abaxiale Rab (Tableau 1). Il s’ensuit que la résistance totale 
RD, calculée selon PALLARDY et KOZLOWSKI (1979) par 
la formule RD = Rab X Rad/(Rab + Rad) et très peu différente 
de Rab. C’est donc celle-ci qui a été mesurée. 


Si le poromètre indique une valeur de résistance supérieure 
à 100 s.cm—l, elle n’est qu’indicative (ns : non significative). 

Lorsqu'on désire mettre en relation la résistance stomatique 
et le potentiel hydrique, les deux grandeurs sont mesurées à la 
suite sur la même feuille (voir dans la partie RÉSULTATS, les 
paragraphes 1 et 4). 

Les feuilles des taillis de 11 et 20 ans ont pu être atteintes 
grâce à des plateformes de 8 et 14 m de haut. 


RÉSULTATS 


1 — VARIATIONS NYCTHÉMÉRALES 


Les figures la et 1b donnent les valeurs mesurées sur des 
feuilles adultes, de rang moyen, bien exposées, au cours de 
deux cycles nycthéméraux, les 22-23 juin et 9-10 juillet 1981. 
Dans les deux cas le potentiel hydrique du sol ne différait pas 
significativement de zéro, mais la première séance a été faite 
par temps couvert, frais et humide, alors que la deuxième a eu 
lieu par temps ensoleillé (sauf l'après-midi du 10 juillet), chaud 
mais encore assez humide. 


Les variations de la résistance sont manifestement symétri- 
ques à celles de l’éclairement, indiquant l'influence primor- 
diale de celui-ci sur les stomates. La résistance nocturne est 
considérable (les valeurs supérieures à 100 s.cm—l, n'étant 
qu’indicatives, ne sont pas portées sur la figure). La résistance 
minimale, voisine de 1 s.em=—lest atteinte en milieu de journée 
‘en même temps que l'éclairement maximum. Les différences 
de température et d’éclairement entre les deux séances n’ont 
guère affecté cette valeur minimale. On ne note pas de ferme- 
ture méridienne des stomates. La transpiration nocturne est 
pratiquement nulle. A résistance stomatique égale, la transpi- 
ration diurne dépend principalement de la température. 


Les variations du potentiel hydrique foliaire sont concomi- 
tantes à celles de la résistance. Les valeursnocturnesisontde 
—0, 1 à —0,2 MPa. Le minimum diurne est beaucoup plus bas 
lorsque la température est élevée et la transpiration intense (les 
9 et 10 juillet) qu’en conditions plus modérées (les 22 et 23 
juin). 

Les valeurs de résistance et de potentiel prises en considéra- 
tion dans la suite de cet article sont les valeurs minimales du 
milieu de journée. 


2 — ÉVOLUTION DE LA RÉSISTANCE STOMATI- 
QUE MINIMALE AU COURS DE LA VIE DES 
FEUILLES 


Les mesures de résistance ont été faites de façon répétée 
durant toute la saison sur toutes les feuilles de 3 rameaux 
sélectionnés. Il s'agissait de rameaux bien dégagés, donc bien 
exposés au soleil durant tout ou partie de la journée. 
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Fig. 1 : Variations nycthémérales mésologiques et physiologiques dans le taillis 
de 2 ans. a. 22 et 23 juin 1981, b. 9 et 10 juillet 1981. 

TR : transpiration ({£8.cm—2s—l). RD : résistance à la diffusion de vapeur 
d'eau (s.em—Iy. Ÿ f: potentiel hydrique foliaire (MPa). t : température de l'air 
(©). HR : humidité relative de : radiation photosynthétiquement 


ir. 
active (HE.s—1m=—2). VPD : déficit de pression de vapeur de l'air (KPa). 
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Fig. 1b 
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La figure 2 montre pour quatre feuilles, la première étant 
apparue en avril et tombée en août, la dernière étant apparue 
en juillet et tombée en novembre, une évolution analogue de 
Jeur résistance : tant que la feuille n’a pas atteint la moitié de sa 
taille définitive, la résistance minimale reste assez élevée, de 
l'ordre de 2 à 4s.cm-—l ; ensuite la résistance s’abaisse jusqu'à 
1 s.cm—l ou moins, pour remonter finalement lors de la 
sénescence précédant la chute. 


La figure 3 fait apparaître un corollaire de ce comporte- 
ment, à savoir le changement progressif de la relation entre la 
résistance et le rang des feuilles. Quatre dates ont été choisies 
pour illustrer ce changement (Fig. 3). La relation est crois- 
sante en début de saison (6 mai) ; ensuite elle se dédouble en 
une relation décroissante pour les feuilles inférieures et une 
relation croissante pour les feuilles supérieures (12juin); enfin 
la relation croissante disparaît et il ne reste que la relation 
décroissante (24 août, 8 octobre). Les corrélations ont été 
éprouvées pour toutes les dates de relevés (Tableau 2). À partir 
des coefficients de corrélation linéaire, calculés pour chaque 
rameau, on a calculé le seuil de probabilité pour une corréla- 
tion significative pour l’ensemble des trois rameaux. 


Le tableau 2 fait apparaître le signe de la corrélation et son 
degré de signification. À peu d’exceptions près, les corréla- 
tions sont significatives à hautement significatives. Il faut 
cependant remarquer que l'épreuve statistique effectuée n'est 
valable, en toute rigueur, que pour des grandeurs distribuées 
normalement, ce qui n’est évidemment pas le cas du rang des 
feuilles. A cette réserve près, nous pouvons interpréter les 
résultats ainsi qu'il suit. En début desaison, les feuilles de rang 
inférieur sont déjà adultes et ont une résistance moindre que 
les feuilles supérieures, en cours de croissance. En juin et juillet 
ce sont les feuilles moyennes, adultes, qui ont la plus faible 
résistance ; les feuilles inférieures, qui amorcent leur sénes- 
cence, et les feuilles supérieures, encore en cours de croissance, 
ont des résistances plus élevées. À partir du mois d'août, ce 
sont les feuilles supérieures, qui ont fini leur croissance, qui 
ont la résistance la plus faible. Au fur et à mesure que les 
feuilles vieillissent, en commençant par la base des rameaux, 
leur résistance augmente. En octobre les feuilles du sommet 
sont encore capables d’ouvrir leurs stomates alors que les 
rares feuilles moyennes encore attachées ont des résistances 
considérables. A la fin d'octobre, les feuilles restant au som- 
met des rameaux jaunissent sans ordre, ce qui se traduit par 


Fig.2: Évolution des surfaces (A) et des résistances à la diffusion de vapeur d'eau (@) de feuilles d’un même rameau du taillis de 2 ans. Le numéro des feuilles indique 
le rang à partir de la base du rameau. La résistance à la diffusion est mesurée en milieu de journée. 
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l'augmentation aléatoire de leur résistance et la disparition de 
la corrélation. 


Les mêmes faits ont été constatés dans les taillis de 11 et 20 
ans. Il faut remarquer que les corrélations qui viennent d’être 
décrites ne résultent pas d’une relation privilégiée entre l’éclai- 
rement reçu et le rang des feuilles. En milieu eten fin de saison, 
les feuilles âgées ont des résistances plus élevées que les feuilles 
moyennes, quel que soit l’éclairement reçu respectivement. 
Mais s’il se trouve que les feuilles âgées sont moins éclairées, 
l'augmentation de leur résistance améliore les corrélations. 
Les feuilles supérieures reçoivent toujours l’éclairement le 
plus élevé. 


3 — ÉVOLUTION SAISONNIÈRE DES POTENTIELS 
HYDRIQUES DIURNES 


Cette évolution a été suivie sur des feuilles de rang moyen, 
sauf en fin de saison, où ce sont les feuilles supérieures res- 
tantes qui ont été utilisées. Les résultats sont portés sur la 
figure 4 


En avril et mai, les potentiels restent voisins de —0,5 à —0,8 
MPa. C'est une période de transpiration peu intense : la surface 
foliaire est encore faible, la plupart des feuilles, encore jeunes, 
ont une résistance stomatique élevée ; le VPD atmosphérique 
est modéré, l’eau du sol est très facilement disponible. 


Fig. 3: Relations entre la résistance à la diffusion de vapeur d'eau ete rang des feuilles de trois rameaux du tallis de 2 ans, à différentes dates de la saison de végétation 
1981. La résistance est mesurée en milieu de journée. 
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Une première chute des potentiels diurnes jusqu'à —1,2 ou 
—1,5 MPa se produit en juin, alors que l’eau du sol reste 
facilement disponible. Évidemment l'augmentation de la sur- 
face foliaire, la proportion croissante de feuilles à faible résis- 
tance, l'augmentation du VPD atmosphérique liée à l'absence 
de pluie, expliquent cette évolution. C’est pendant cette 
période qu'apparaissent des écarts significatifs entre les taillis 
de 2 et 11 ans. Ces écarts s'expliquent pour une part par la 
différence de hauteur au-dessus du sol (environ 1,5 m pour le 
taillis de 2 ans, environ 8m pour celui de 1 1 an$), mais surtout 
par le développement plus important de la surface foliaire 
transpirante dans le taillis de 1 1 ans à cette époque de l’année : 
d'après les mesures de MERVILLE (1982) le taillis de 2 ans 
n'atteint une surface foliaire égale à celui de 11 ans qu'en 
septembre. 


Le mois de juillet pluvieux stoppe cette évolution. Les 
mesures faites par temps de pluie donnent même des valeurs 
très élevées de potentiel. 

La sécheresse du mois d'août s'accompagne d'une chute du 
potentiel hydrique du sol. Les potentiels foliaires accusent 
alors une chute plus poussée que la précédente, atteignant 
—1,8 MPa, et accompagnée dans certains cas de fermeture 
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diurne des stomates (voir plus loin). Lorsqu'une différence 
significative des potentiels apparaît entre les trois taillis, ceux- 
ci se classent dans le même ordre que les potentiels de sols. Le 
taillis de 20 ans est celui dans lequel le potentiel du sol décroît 
le plus ; il est situé sur une pente exposée au sud-est à la 
différence des deux autres. Manifestement cette période esti- 
vale est caractérisée par une disponibilité limitée de l’eau du 
sol, une surface transpirante maximale (les chutes de feuilles 
commencent en août), une résistance stomatique faible pour 
la plupart des feuilles. La détresse hydrique devient possible. 

La fin de la saison est marquée par un retour à des condi- 
tions plus favorables. 


4 — RELATION ENTRE LE POTENTIEL HYDRI- 
QUE DES FEUILLES ET LEUR RÉSISTANCE 
STOMATIQUE 


Jusqu'ici il s'est agi de feuilles bien exposées, donc suscepti- 
bles d'ouvrir leurs stomates au maximum, condition favorable 
à l'abaissement de leur potentiel hydrique. Nous avons cher- 
ché à préciser les relations entre résistance et potentiel en 


TABLEAU 2 
Corrélations linéaires entre la résistance RD et le rang des feuilles. 
Taillis de 2 ans, années 1981 


Dates 22.4 294 65 
rangs 1à4 1à6 1à7 
corrélation + + + 
signification ns. HAk ** 
Dates 1.6 126 186 
rang 1à5 1a7 1àa7 
corrélation = a = 
signification * * Cr 
rangs 6à 12 gàl4 8à15 
corrélation + + + 
signification ns. #* xx 
Dates 68 248 89 
rangs 1 à 20 1 à 20 4a40 
corrélation = LE 2 
signification * ** * 


ns. 
*%% : hautement significatif (P-<0,001). 


du 224 
12.5 20.5 
au 20.5 
138 1à 10 
+ + 
ns. Les Lis 
du 1.6 
21 15.7 
au 15.7 
1a7 
ns. Lis 
sà18 8à20 
+ + 
* * Lis 
du 6.8 
30.9 8.10 20.10 28.10 
du 28.10 
5 à 20 5à20 11 à 20 13 à 20 
** #* * ns. re 


: non significatif ; * : significatif (0,05>p>0,01) ; #* : très significatif (0,01 >p>0,001) ; 
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Fig. 4: Évolution des potentiels hydriques des feuilles (y), des potentiels hydriques du sol (y/s) et du déficit de pression de vapeur de l'atmosphère (VPD) au cours de 
la saison de végétation 1981. Chaque valeur du potentiel de feuille est la moyenne de 4 à 6 mesures faites sur des feuilles différentes. Les barres verticales représentent 
les intervalles de confiance pour p = 0,05. 
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mesurant à la suite les deux grandeurs sur des feuilles placées 
en diverses positions dans le feuillage. Les différents éclaire- 
ments reçus entraînent des différences dans les résistances 
stomatiques. Ces mesures ont été répétées durant toute la 
saison. Quelques exemples de relation entre Yet RD sont 
montrés sur la figure 5. Les corrélations ont été éprouvées à 
toutes les dates de relevés en calculant le seuil de probabilités 
d’une corrélation significative pour l’ensemble des trois taillis 
(Tableau 3.1). 


Pour la plupart des relevés, de juin à octobre, la résistance et 
le potentiel varient dans le même sens (exemple : le 18 juin, fig. 
5) ; la corrélation est positive et significative à hautement 
significative. La résistance stomatique est donc un facteur 
prépondérant du potentiel. Lorsque la résistance est faible, la 
diffusion de la vapeur d’eau de la feuille vers l’atmosphère est 
rapide et le potentiel hydrique foliaire décroît puisqu'il se 
rapproche de celui de l'atmosphère. Si les stomates se ferment, 
la résistance augmente, la diffusion ralentit, les feuilles com- 
blent leur déficit hydrique et le potentiel se rapproche de celui 
du sol. C’est bien ce qui a été constaté dans l'étude de l'évolu- 


tion nycthémérale. La corrélation positive exprimant ce type 
de relation est hautement significative si on prend en considé- 
ration l'ensemble des relevés effectués durant toute la saison, 
soit dans chaque taillis séparément soit dans l’ensemble des 
trois taillis (tableau 3.2), et cela malgré les exceptions remar- 
quables existant à certaines dates. 


C’est ainsi qu’en début de saison il n'y a pas de corrélation 
positive significative. Cela indique que la résistance stomati- 
que n'est pas un facteur important du potentiel (ex : le 21 mai, 
fig. 5). On peut suggérer que la résistance hydraulique des 
éléments conducteurs en voie de différenciation est le facteur 
prépondérant. Pour une date (le 6 mai) il existe une corrélation 
négative significative. 


La corrélation cesse également d'être significative par 
temps pluvieux (le 20 juillet, tableau 3.1) ; ilsemble qu'alors les 
mesures instantanées ne saisissent que des valeurs transitoires, 
contrairement aux jours de beau temps où la résistance et le 
potentiel s'établissent à des valeurs stationnaires en milieu de 
journée. 


Fig. 5 : Relations entre la résistance à la diffusion de vapeur d'eau RD (s.cm—l) et le potentiel hydrique des feuilles #'f (MPa) à différentes dates de la saison de 
végétation 1981. Mesures faites en milieu de journée. 
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TABLEAU 3 
Corrélation entre la résistance RD 
et le potentiel hydrique foliaire Wf 


3.1. par dates 


Dates 29.4 65 12.5 
corrélation + — ot 
signification ns. * ns. 

Dates 5.6 12.6 18.6 
corrélation k + he 
signification * * kkk 

Dates 278b 278c 169b 
corrélation E GE GE 
signification Lis *kkk ns. 

3.2, par taillis 

Taillis 2ans Il ans 
corrélation Fi + 
signification kkk kXk 


a : jours pluvieux 
b : taillis de 2, 1 et 20 ans 
c : taillis de 2et 11 ans 


Enfin au moment de la sécheresse estivale (le 16 septembre), 
la corrélation positive cesse d’être significative pour l'ensem- 
ble des trois taillis, à cause du comportement particulier des 
feuilles du taillis de 20 ans : certaines de ces feuilles ont à la fois 
un potentiel très bas (jusqu’à —1,8 MPa) et une résistance 
importante (9 à 10 s.cm—l). Il s'agit de feuilles en état de 
détresse hydrique. Dans ce cas c’est la chute du potentiel qui 
entraîne la fermeture des stomates. En fait cette situation 
s’amorce dès le 27 août (fig. 5). Les taillis de 2 et 11 ansnesont 
pas touchés par la détresse hydrique. 


DISCUSSION 


1 — Les résistances les plus faibles que nous avons mesu- 
rées pour la face abaxiale des feuilles de Châtaignier sont de 
l'ordre de0,5s.em—l. Cette valeur est inférieure à celle quiest 
indiquée (6,2 s.cm—l) pour la même espèce par KORNER ef 
al. (1979), et même à toutes celles qui sont colligées par les 
mêmes auteurs pour des arbres à feuilles caduques, et qui sont 
au moins égales à 2s.cm—l. Nos valeurs sont plus proches de 
celles qui sont citées pour les plantes herbacées : p. ex. 0,2 
s.cm—] pour le Tournesol (BLACK, 1979). 
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ns. 

27 97 207a 138 
+ + + + 
LE LS * ns. Les 
169c 510 2310 4. 
+ + + + 
Les Les Less Les 
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En raison d'imprécisions sur les mesures de transpiration, 
de température et d'humidité, l'estimation de la résistance par 
le poromètre LI-1600 peut être affectée d’une erreur d'environ 
20 p. 100. Nos résultats ne peuvent donc être gravement 
sous-estimés. PALLARDY et KOZLOWSKY (1981) indi- 
quent pour un clône de Peuplier une résistance minimale 0,7 
s.em—l ; il est vrai que cette valeur résulte de résistances 
d'ordre de grandeur*voisin pour les deux faces. Nos châtai- 
gniers ont au contraire une résistance très élevée pour la face 
adaxiale. 


Les résistances nocturnes sont très élevées, ce qui traduit la 
fermeture très efficace des stomates et l'absence presque com- 
plète de transpiration nocturne. Les oscillations journalières 
observées sont semblables à celles qui ont été décrites par 
ELIAS (1979) pour plusieurs feuillus tempérés. Par contre 
l'effet du rang des feuilles, étudié par cet auteur en début de 
saison, est plus discret que dans le cas de nos Châtaigniers. 


2 — Le potentiel mesuré à la bombe de pression est, bien 
entendu, égal au potentiel de pression du xylème de la feuille. 
Plusieurs auteurs ont recherché si le potentiel ainsi mesuré 
concorde avec celui qui est indiqué par un hygromètre à point 
de rosée appliqué contre le limbe. IKE et al. (1978) trouvent 
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une bonne concordance dans le cas du Manihot, de même que 
BLACK (1979) pour le Tournesol. Chez le Riz et le Maïs, 
HIRASA WA et ISHIHARA (1979) indiquent que la concor- 
dance n'est satisfaisante que si la transpiration est nulle ; en 
cas de transpiration intense, la bombe donne un résultat plus 
bas que l'hygromètre, ce que les auteurs interprètent par l’ab- 
sence d'équilibre entre l’eau du xylème et l'eau du mésophylle. 
Par contre pour WEST et GAFF (1971) c'est l'hygromètre qui 
donne des valeurs plus basses, si du moins les mesures à la 
bombe sont faites aussitôt après l’excision ; la différence 
représente le potentiel osmotique de la sève. 


Nous avons tenté la comparaison sur des feuilles de Châtai- 
gnier attachées, sur le site d'étude. Les hygromètres ont fourni 
des valeurs diurnes des potentiels plus élevées que la bombe. 
Mais comme l'utilisation des hygromètres en conditions 
variables de température est susceptible de graves erreurs, ces 
essais n’ont pas été poursuivis. 


3 — Les potentiels que nous mesurons en milieu de jour- 
née sont tout à fait comparables à ceux d’autres feuillus : —1,0 
à —2,5 MPa chez le Pommier (DAVIES et LAKSO, 1978), 
—1,7 MPa chez le Peuplier (PALLARDY et KOZLOWSKI, 
1981), —2,0 MPa chez Acer rubrum (ROBERTS er al., 1979). 
En accord avec le modèle du «continuum sol-plante- 
atmosphère», les potentiels foliaires sont inférieurs au poten- 
tiel du sol, et les mouvements des stomates entraînent des 
variations concomitantes du potentiel foliaire : la diminution 
de la résistance stomatique fait que le potentiel foliaire se 
rapproche de celui de l'atmosphère et donc diminue (RICH- 
TER, 1978). Dans le cas particulier de la pluie, la même 
logique prévaut, mais le potentiel atmosphérique étant cette 
fois très élevé (proche de zéro), le potentiel foliaire remonte. 


Les variations nycthémérales du potentiel sont importantes 
(de —0,1 à — 1,1 MPa le 10 juillet), phénomène caractéristi- 
que des arbres, végétaux ayant une résistance hydraulique 
élevée de leur appareil caulinaire (CAMACHO er al., 1974). 


Saufexception il n'y a pas de fermeture diurne de stomates. 
Les Châtaigniers ne paraissent pas avoir souffert de détresse 
hydrique, sauf ceux du taillis de 20 ans à la fin de la période 
sèche estivale d'août et septembre. Il aurait été très intéressant 
d'effectuer à ce moment un suivi des potentiels et des résis- 
tances au cours d’un cycle nycthéméral, afin de vérifier l'atté- 
nuation de leurs oscillations (SINCLAIR, 1980), mais cela n’a 
pas été possible pour des raisons matérielles. Le fait que seuls 
les Châtaigniers de 20 ans aient montré des symptômes de 
détresse peut s'expliquer par l'exposition au sud, par la pente 
accélérant le drainage du sol, ou par la hauteur des troncs (14 


m) entraînant une forte résistance hydraulique. ILest possible . 


que la pratique, habituelle dans le Bas-Dauphiné, de couper 
les Châtaigniers à 20 ans résulte précisément de la constata- 
tion empirique d’un ralentissement de la croissance à partir de 
cet âge. Ce point serait à vérifier. 


CONCLUSION 


Les taillis de Châtaigniers du Bas-Dauphiné sont évidem- 
ment établis et entretenus (depuis plusieurs centaines d’an- 
nées) là où les conditions édaphiques leur évitent la détresse 
hydrique en année normale. En 1981, les mois sans pluie ont 


été juin et août ; le VPD diurne a été plus marqué en juin mais 
ce n'est qu’à la fin d’août que le potentiel hydrique du sol a 
décru sensiblement ; c’est à ce moment que des signes discrets 
de détresse se sont manifestés. Ces observations doivent être 
poursuivies. 
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Nader Bassil KATERSI. — Étude de modélisation des trans- 
ferts hydriques dans le système sol-plante-atmosphère. Thèse de 
Doctorat d'État ès Sciences Naturelles soutenue le 15 juin 
1982 à l'Université Paris VII. JURY : M.M. HELLER, LOU- 
GUET, PERRIER, SAUGIER, VIEIRA DA SILVA. 


INTRODUCTION 


La productivité d'un couvert végétal dépend en grande 
partie de sa capacité à assurer ses besoins en eau. Ce principe 
est connu depuis longtemps, mais l'étude et l'analyse du trans- 
fert hydrique dans le système sol-plante-atmosphère n’est pas 
encore envisagée d’une façon complète, notamment à l’échelle 
d’un couvert végétal en milieu naturel. 


Le travail présenté ici contribue à l’effort mené dans ce 
domaine, son originalité consiste à traiter d’abord le transfert 
en phase liquide, sujet sur lequel on dispose de peu d'informa- 
tions à part les quelques résultats contradictoires disponibles 
dans la littérature, puis le transfert en phase gazeuze ou plus 
particulièrement la résistance du couvert. Cependant l'objec- 
tifrecherché au cours de cette étude était de savoir dans quelle 
mesure ces deux transferts sont liés et si cette liaison existe, 
quelle information peut-on tirer sur la compréhension du 
phénomène de transfert sur le plan fondamental ainsi que 
dans le domaine appliqué (conséquence agronomique, modé- 
lisation de l’évapotranspiration ETR). Les études ont été réa- 
lisées sur une culture de luzerne pour de multiples raisons : 
forte productivité sur une période de temps faible (6 
semaines), répétition de plusieurs coupes dans des conditions 
climatiques différentes. 


1- ÉTUDE DE TRANSFERT HYDRIQUE 
DANS LE VÉGÉTAL (transfert en phase liquide) 


a) Position du problème 


Les études de VAN DEN HONERT reprises notamment 
par GARDNER, HALLAIRE, COWAN, PHILIPP, fournis- 
sent en principe les éléments théoriques nécessaires au traite- 
ment de la circulation de l’eau dans le végétal, elles reviennent 
à admettre que la différence du potentiel hydrique aux bornes 
solet feuilles du système WF — Ws est relié à la transpiration 


T (les potentiels ÿ étant comptés en valeurs absolues) soit : 
T=(ŸE — ÿs)/ Rsp eo) 


où Rsp désigne la résistance totale sur l'ensemble du trajet 
sol-plante et correspond à la somme des résistances en série 
r!, résistance des manchons du sol entourant les racines, qui 
est une fonction croissante de la sécheresse du sol et fonction 
décroissante de la densité radiculaire ; r2, r3, r4, respective- 
ment les résistances à la pénétration de l’eau dans les racines, 
le xylème et entre les nervures des feuilles et la chambre 
sous-stomatique). 


Les vérifications expérimentales de cette formule entre- 
prises sur des plantes isolées au laboratoire ou sur une culture 
au champ montrent que la loi de proportionnalité entre T et 
WF — ÿs n’est respectée que dans le cas de potentiels Ÿ# F 
faibles ne dépassant pas au cours de la journée 8-9 Bars. 
Cependant pour les valeurs supérieures de ŸF, on observe des. 
écarts qui sont généralement dans le même sens à savoir 
qu’aux fortes valeurs de T le rapport ŸF— #s/T diminue, ce 
qui pouvait exprimer une diminution de la résistance Rsp. 
Lorsque les expériences sont poursuivies plus tard dans 
l'après-midi le rapport ŸF— #s/T présente au contraire une 
augmentation sensible en fin de journée. Les difficultés ren- 
contrées pour fournir une interprétation cohérente aux résul- 
tats précédents reviennent en réalité à poser la question fon- 
damentale suivante : 


— Le transfert hydrique en phase liquide depuis le sol 
jusqu'à la chambre sous stomatique répond-il aux conditions 
de flux conservatif, comme il est implicitement admis dans la 
relation indiquée ci-dessus où ne figureraient que des résis- 
tances ? 


— Le transfert hydrique répond-il au contraire aux régimes 
de flux non conservatif ? Cette hypothèse implique des varia- 
tions de teneur en eau des différents organes, lesquels inter- 
viennent comme réservoirs ; mais, dans ce cas, quel est parmi 
les systèmes à compartiment celui qui rend compte le mieux 
des résultats trouvés ? 

Dans la mesure où l’on y parvient, la variation journalière 
de l’état hydrique de la plante déduite de la cinétique du flux 
transpiratoire permettrait de considérer et d’interpréter sous 
un angle nouveau les autres fonctions physiologiques (régula- 
tion stomatique, photosynthèse, mécanisme d'adaptation à la 
sécheresse) qui sont plus ou moins liées au potentiel foliaire. 


Les réflexions précédentes ont conduit l’auteur à examiner 
le modèle à compartiment le plus simple et à vérifier S'il 
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permet derendre compte de l’ensemble des résultats expérimen- 
taux. 


b) Élaboration d’un modèle dynamique du transfert de l'eau et vérifica- 
tion expérimentale 


Ce modèle donne un schéma simple du transfert hydrique 
dans lesystèmesol-plante. L'idée de base de ce modèle revient 
à admettre en marge du circuit principal sol-feuille de résis- 
tance R (R correspondant essentiellement à la résistance sol- 
racine)et relié à ce dernier par une résistance r, l'existence d'un 
réservoir-plante, à l'intérieur duquel le potentiel serait #p. 
Dès lors la transpiration Tapparaît comme la somme de deux 
flux : l'absorption radiculaire a et un flux q compté positif ou 
négatif selon que le réservoir se dessèche ou se réhumecte : 


T=a+q @) 


Trois équations caractérisent la circulation de l'eau dans un 
tel système. Les équations (3) et (4) expriment la loi d’ohm 
appliquée respectivement au flux a et au flux q 


HF—Ys=aR 6) VE —YP=qr (@) 


L'équation (5) exprime la relation entre la variation de 
potentiel Y-p et la perte ou le gain d’eau du réservoir-plante. 


q = — Vad #p/dt (5) 


Dans cette équation V représente le volume d’eau maximal 
contenu par unité de surface de sol dans le réservoir-plante (en 
litres / m?) et a désigne la dérivée de la relation ente la teneur 
en eau (v eau / V) et le potentiel Yp. 


Partant de ce système d'équation, on peut exprimer la varia- 
tion dans le temps de Ÿ p, #F, a et q en supposant connus : 


— d'une part les trois paramètres caractéristiques de la 
culture R, r, et Va, 


— d'autre part ŸS et l'évolution diurne de la transpiration 
T=f(t). En ce quiconcerne P,on obtient après élimination 
des grandeurs de ŸF, a et q l'équation différentielle 


#p—S=Va(R+r.d#p/dt+RT O] 


dont l'intégration donnera ( # p — # S) en fonction de t; les 
équations (5), (4) et (2) permettront alors d’en déduire respec- 
tivement q (t), a (t)et #F (t). 


L'auteur propose une méthode pour estimer les trois para- 
mètres du modèle, ce qui permet de vérifier le modèle pour 


n'importe quelle journée du moment où latranspiration T et 
S Sont connus. 


La vérification expérimentale du modèle a été entreprise 


pendant plusieurs journées de beau temps et a conduit à un 
certain nombre d’observations très intéressantes : 


— tout d’abord, on observe un bon accord entre les valeurs 
de ŸF calculées et celles mesurées : il apparaît nettement que 
le modèle rend compte de façon satisfaisante de l’ensemble des 
résultats expérimentaux ; 


— le couvert dispose d’une quantité d’eau (flux intérieur) 
mobilisable au cours de journées de beau temps et qui peut 
être récupérable pendant la nuit, l’eau cédée par la plante 
représente environ 15 % de la transpiration totale cumulée 


mais elle peut atteindre à certaines heures de la journée envi- 
ron 25 % de la transpiration : 


— la fonction réservoir explicitée par le modèle proposé a 
pour effet de réduire à certaine heure de la journée le potentiel 
foliaire F; l'intervention du réservoir-plante agit forcément 
sur les fonctions physiologiques de la plante : 


— lorsqu'on compare le flux intérieur q cédé par le 
réservoir-plante (réservoir imaginaire qui représente en réalité 
les réserves d’eau dans les organes de stockage dans la plante, 
racine, tiges, feuilles) avec la variation de la teneur en eau dans 
la partie aérienne du couvert végétal, on constate que la partie 
aérienne ne fournit qu'environ 35 % de la quantité d’eau cédée 
par le réservoir-plante : ces résultats semblent accorder une 
part importante aux racines dans le dessèchement total, ceci 
en accord avec les résultats de CRUIZIAT 1974, HUCK er al. 
1970, et les calculs de JARVIS 1975 ; ainsi il semble que les. 
racines ne doivent plus être regardées seulement comme des 
organes de conduction, mais aussi des lieux possibles de 
réserve en eau importante. 


De l'étude du transfert hydrique dans le végétal résumée 
brièvement ici devrait découler un certain nombre de perspec- 
tives de recherche. Notons seulement que les conclusions pré- 
cédentes apportent des éléments nouveaux aux recherches 
relatives à l'eau dans la plante tels que : 


— la caractérisation des conditions hydriques d'une plante 
par son potentiel hydrique ; 


— le problème de sélection des variétés résistantes à la 
sécheresse ; 


— la relation entre le potentiel hydrique et la résistance 
stomatique, la photosynthèse, la croissance et les phénomènes 
de développement : 


— le souci de favoriser la croissance de telle ou telle partie 
du végétal pour mieux adapter la plante à la sécheresse ou 
d'arriver à une meilleure gestion de l'eau. 


II — ÉTUDE ET INTERPRÉTATION 
DE LA RÉSISTANCE GLOBALE DU COUVERT 


Le but fixé pour cette partie du mémoire est d'approfondir 
un certain nombre de questions liées à la signification d'une 
résistance globale du couvert d’une part et de faire la liaison 
entre le transfert hydrique en phase liquide et le transfert en 
phase gazeuse d'autre part. Trois objectifs étaient fixés : 


— méthodologique : il s'agit d'abord d'obtenir une résis- 
tance globale du couvert à partir des mesures ponctuelles de 
résistance stomatique rs puis de comparer cette résistance 
mesurée avec la résistance théorique du couvert RV déduite de 
l'ETR par le modèle de PERRIER. 


— fondamental : il s’agit de comprendre le mécanisme de la 
régulation stomatique d’origine hydrique et le rôle du réservoir 
plante sur ce mécanisme ; 


— agronomique : il s’agit de trouver le «détermisme clima- 
tique» permettant avec une précision suffisante de prédire la 
résistance du couvert et par conséquent de modéliser l'évapotrans- 
piration. 
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Sur le plan méthodologique : 


La résistance stomatique moyenne du couvert a été obtenue 
à partir de la démarche de MONTEITH qui propose la for- 
mule suivante pour atteindre la résistance stomatique du cou- 
vert Rs soit : 


Rs =rs/LAI 


TS étant la résistance stomatique moyenne des feuilles du 
couvert et LAI son indice foliaire. A partir de 16 000 mesures 
ponctuelles de rs conduisant à 400 valeurs moyennes de Rs, 
l'auteur compare les deux résistances Rs et RV. Les conclu- 
sions de cette comparaison suggèrent que si le but recherché 
est la connaissance d’une résistance du couvert et son utilisa- 
tion dans des modèles visant à déterminer l'ETR, la facilité 
avec laquelle on détermine RV plaide en faveur de ce genre 
d'approche, car si l'estimation de RV est grossière, elle 
conduit cependant à une estimation assez précise de l'ETR. 
Par contre lorsqu'il s’agit de traduire à travers le terme RV la 
réaction de la plante à l'échelle fine, il n’est pas certain que le 
paramètre RV représente le meilleur outil puisque RV n’est 
pas indépendante des facteurs climatiques. Dès lors, l'emploi 
de Rs adaptée aux mesurses locales des résistances stomati- 
ques rs est préférable. 


Sur le plan fondamental : 


L'auteur a examiné la relation entre le potentiel hydrique 
WF et la résistance Rs obtenue en l'absence d’une régulation 
photique. Le résultat de cette étude fait apparaître ce que 
d'autres aufeurs ont déjà observé à savoir que Rs est indépen- 
dante de Ÿ F tant que ce dernier est inférieur à une valeur 
critique (12 Bars pour la luzerne) puis Rs augmente brusque- 
ment pour une faible variation de Ÿ F provoquant ainsi une 
régulation hydrique. Pour expliquer cette régulation, l’auteur 
aintroduit, dans le modèle proposé pour expliquer le transfert 
en phase liquide, la phase gazeuse en imaginant un comparti- 
ment stomate qui commande par la variation de sa teneur en 
eau l’ouverture et la fermeture stomatique. Les résultats expé- 
rimentaux de la relation entre #F et Rs ont amené l’auteur à 
admettre l'hypothèse d’un décalage dans le temps dans la 
mobilisation de ces deux réservoirs impliqués dans le transfert 
hydrique. En effet le compartiment stomate ne subit pas de 
variations de teneur en eau tant que le potentiel # F garde des 
valeurs inférieures à 12 Bars, alors que cette valeur critique est 
de 8 Bars pour le réservoir-plante. 


Les hypothèses et le schéma précédent, s'ils permettent de 
mieux comprendre la relation entre Ÿ F et Rs, soulignent aussi 
que ce décalage dans la mobilisation des deux réservoirs 
impliqués permet au réservoir-plante de jouer un rôle «tam- 
pon» entre les cellules stomatiques et le milieu extérieur. Nous 
avons analysé ce rôle en présence et en l’absence d’un stress 
hydrique édaphique. 


Ces conclusions sont intéressantes, car en jouant sur le 
volume d’eau dans le réservoir-plante, on peut avancer ou 
retarder l'apparition d’une régulation hydrique des stomates. 


Sur le plan agronomique : 


L'analyse des formules de l'évapotranspiration réelle, a 
permis de définir une expression caractérisant la résistance du 
couvert Rs et qui tient compte de l’action de divers facteurs du 
milieu sur cette résistance. Dans cette expression, on trouve la 
résistance critique du couvert rc qui englobe deux termes Rn 


(le rayonnement net) et ta — tr (le déficit hydrique de l’air), 
ainsi que la résistance aérodynamique ra. Les vérifications 
expérimentales ont permis de constater qu’il y a une crois- 
sance linéaire entre rc/ra et Rs/ra et que par conséquent 
l'expression climatique proposée conduit à une bonne estima- 
tion de l’'ETR. Enfin compte tenu de la relation entre re/ra et 
Rs/ra il est possible de proposer une formule pour estimer 
l'ETR qui ne tient compte que du rayonnement net Rn. Cette 
formule s’est révélée un bon outil pour calculer l'ETR puis- 
qu’elle conduit à des valeurs horaires d’ETR très proches de 
celles mesurées. 


III — CONCLUSIONS 


Le travail présenté ici apporte des éléments nouveaux 
concernant le transfert hydrique dans le végétal et le rôle de ce 
transfert sur les autres fonctions physiologiques de la plante. Il 
met en évidence un certain nombre de paramètres comme les 
caractéristiques du stockage de la plante qui peuvent être 
considérées dans une certaine mesure comme un critère de 
l'adaptation de la plante à la sécheresse. Enfin il ouvre des 
perspectives intéressantes de recherche qu'il serait important 
de développer dans l’avenir et qui apporteront très certaine- 
ment une meilleure connaissance hydrique du couvert, de 
l'efficience de l’eau, et, les moyens de définir les doses d’irriga- 
tion et mieux gérer les périodes de bilan d’eau déficitaire en 
fonction de leur occurence et de leur durée. 


J.P. PELTIER. — La végétation du bassin versant de l’oued 
Sous (Maroc). Thèse de Doctorat d'État, Université scientifi- 
que et médicale de Grenoble, octobre 1982, 201 p., 19 tabl. et 
36 fig. dans le texte, 45 cartes et 56 tabl. hors-texte. JURY : 
MM. OZENDA NEGRE, QUEZEL, JOLY, RICHARD. 


Conduites avec le double objectif de l’intérêt pratique et de 
la connaissance exploratoire de la végétation, ces recherches 
avaient pour but de rendre compte des caractères surtout 
sociologiques de la végétation, tout en s'efforçant, malgré la 
faible importance des moyens, de réunir les données écologi- 
ques essentielles de façon à mettre en évidence les grands 
gradients bioclimatiques de la région, en rapport avec la 
dynamique atmosphérique. 


Quelle que soit la méthode adoptée pour étudier le climat du 
Sous, l'analyse des différentes variables climatiques ne peut se 
faire qu’à partir d’un ensemble de données peu nombreuses et 
ne concernant que de courtes périodes d'observation. De cet 
ensemble hétérogène, il ressort que le climat de la région, sion 
s’en tient à la définition d'EMBERGER, est de type méditer- 
ranéen, mais un méditerranéen fortement teinté d’océanité, ce + 
qui a pour effet d’amortir la variation des températures 
extrêmes et de provoquer, surtout au voisinage de la côte, un 
net adoucissement du climat. Le phénomène le plus remar- 
quable est l’envahissement des plaines, vallées et cuvettes, 
dans lesquelles s’étale l’Arganier, par les brumes liées à l’im- 
portante évapotranspiration de jour. Ce phénomène prend 
une importance d’autant plus grande du point de vue écologi- 
que que la pluviométrie est faible. Il rapproche en cela le Sous 
du Haouz et le distingue bien de la Moulouya. 
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L'inventaire floristique souligne la richesse relative du Pays 
qui abrite près du tiers de la flore du Maroc (1240 espèces et 
sous-espèces sur 4215). Les familles les mieux représentées 
sont les Synanthérées, Légumineuses, Graminées, Caryophyl- 
lacées et Crucifères : elles ont un rang sensiblement analogue 
dans la flore marocaine. 


La région est relativement riche en Boraginacées, Cheno- 
podiacées, Rubiacées et Euphorbiacées. À l'inverse, les Irida- 
cées, Orchidacées et Rosacées y sont mal représentées. 


Moins diversifiée que celle du Maroc, la flore est plus riche 
en espèces que celle des régions sahariennes. Elle est surtout 
constituée de thérophytes,témoins biologiques de l'aridité. 


Au niveau des éléments phytogéographiques, la région est 
un véritable «carrefour botanique» pour reprendre une expres- 
sion de SAUVAGE, émise à propos de Goulimine. Le cadre 
bioclimatique y assure la coexistence de nombreux éléments : 
méditerranéen s.l. (632 taxons), ibérique (94taxons), saharien 
(42 taxons), tropical (17 taxons), macaronésien (13 taxons), 
pour ne citer que les mieux représentés. L'élément endémique, 
bien que ne renfermant que 52 taxons propres à la région 
(auxquels il faut cependant ajouter 90 taxons strictement 
marocains), lui imprime une marque physionomique tout à 
fait particulière. 


Au plan phytosociologique, les techniques numériques 
appliquées aux 1205 relevés retenus pour le traitement ont 
permis d'individualiser 48 associations pratiquement toutes 
nouvelles. Étant donné la façon dont a été conduit le relevé, en 
prenant en compte simultanément les éléments thérophytique, 
chamaephytique et arboré, on doit considérer ces combinai- 
sons originales, si l’on se réfère à la tendance actuelle de la 
phytosociologie, comme des ensembles d'associations. En 
fait, les groupements s’apparentent aux grandes associations 
classiques d’antan. Ils ont donc, comme elles, une valeur 
collective correspondant le plus souvent aux alliances. 


L'emploi de l’analyse factorielle des correspondances utili- 
sant le critère présence-absence a facilité la définition objec- 
tive des associations présentes sur le terrain, uniquement sur la 
base de disjonctions spatiales. Sur les cartes, les ensembles 
proches dans l'espace présentent des rapports très étroits sur le 
plan floristique, donc écologique, du moins si on admet le 
postulat sur lequel est basée toute la méthode floristico- 
écologique. Cependant, il faut insister sur le fait que les résul- 
tats dépendent de l’échelle de travail, du choix des observa- 
tions, de leur nombre, c’est-à-dire de la façon dont a été 
analysée la complexité du milieu. 


Au niveau de la distribution des associations retenues, les 
cartes factorielles ont mis l'accent sur l'importance des espèces 
dominantes ; ce sont elles qui contribuent, par leur forte 
participation, à élaborer les plans factoriels. Les disjonctions 
mises en évidence par l'analyse factorielle se superposent aux 
discontinuités physionomiques fondées sur l'analyse des tran- 
sects de végétation. Cela rejoint les observations faites en 
milieu érémique et justifie, si besoin est, le recours aux espèces 
dominantes pour nommer les groupements. 


Les associations ainsi délimitées par la double approche 
floristique et physionomique se distribuent sur le terrain 
d’abord en fonction des paramètres macro et mésoclimati- 
ques, eux-mêmes en lien étroit avec la topographie, principale 
régulatrice des conditions hydriques, tant au niveau du climat 
que du sol. De plus, l’action des paramètres climatiques est 


souvent conditionnée au niveau de l'édaphisme par la nature 
du substrat. À l’ensemble de ces actions qui tendent à différen- 
cier des unités naturelles de végétation, s'oppose tout un 
ensemble d'actions anthropozoogènes qui tendent à uniformi- 
ser tous les milieux par régression. Ces deux ensembles de 
facteurs agissant en sens inverse compliquent beaucoup le 
travail analytique de terrain et les synthèses ultérieures. 
Exprimer cette réalité était un des buts de la présente étude. 
Aussi a-t-il paru indispensable de comparer tous les types de 
végétation présents sur le terrain, donc toujours des relevé: 
géographiquement proches et de constitution floristique voi- 
sine. Le tableau général résultant de cet exercice peut paraître 
difficile à lire, mais pas plus que la nature, dont il reflète la 
réalité. 


Sept grands groupes d'associations ont pu être distingués. 


Les steppes ligneuses arborées présentent sous le couvert de 
l’Arganier:neuf associations. L'Arganio-Haloxyletum corres- 
pond à une zone de sécheresse ; ce groupement paraît être la 
variante océanique de l'association à Haloxylon scoparium et 
Stipa retorta des confins saharo-constantinois. L’Arganio- 
Cymbopogonetum est le groupement le plus xérothermophile 
du versant S du Haut Atlas ; il est lié aux lithosols des adrets, 
échelonnés entre 350 et 950 m. L'Arganio-Euphorbietum echini 
est l'association la plus répandue. Elle s'étale dans les parties 
les plus océaniques de la région et toujours sur un substratum 
rocheux diaclasé. C'est l’homologue de l'Arganio-Euphor- 
bietum beaumieranae de la partie septentrionale de la dition, 
association de loin la plus originale. Elle renferme un lot 
d’espèces succulentes de souche macaronésienne et Sa/sola 
longifolia domine dans les zones directement soumises aux 
embruns, ce qui n’est pas sans rappeler les associations à 
Salsolacées de la côte des Tekna. Le Lentisque est présent, 
mais pas le Thuya. Il témoigne de la composition de l’argane- 
raie primitive qui a eu beaucoup à souffrir de la dégradation. 
L'Arganio-Artemisietum est confiné à la partie la plus orientale 
du versant S du Haut Atlas ; il est lié à une océanité atténuée. 
L'Arganio-Rhoisetum correspond, par rapport à tous les 
autres groupements, à un meilleur bilan hydrique global se 
conjuguant avec l'océanité qui demeure forte. C’est la raison 
pour laquelle l'association n'est individualisée que dans les 
Ida-ou-Tanane et le Haut Atlas. Entre 800 et 1000 m d’alti- 
tude, elle y partage l’espace avec l'Arganio-Anagyrisetum , ce 
dernier sur les ubacs, le premier dans les adrets. De la sorte, la 
substitution du Tizra par Anagyris quand la siccité décroit est 
clairement démontrée, ainsi qu'est soulignée, dans les deux 
associations, l'absence du Thuya, en rapport avec un excès 
d'océanité. 

Les steppes ligneuses basses à Armoise blanche sont d’as- 
pect un peu plus uniforme, puisque seulement quatre groupe- 
ments y ont été reconnus. L'Artemisio-Erodietum meynieri est 
l'association la plus répandue dans toutes les parties les plus 
basses des hauts plateaux de l'Anti-Atlas. L’Armoise y atteint 
une exhubérance et un développement tels qu’elle donne aux 
zones qu’elle recouvre un aspect monotone. Dans la partie 
orientale de la retombée S, à cause de la sécheresse, l’associa- 
tion passe à l'Artemisio-Convolvuletum, alors qu'aux plus 
hautes altitudes des plateaux, à cause de la rigueur des tempé- 
ratures hivernales et d’une meilleure pluviométrie, s’indivi- 
dualise l’Artemisio-Thymetum satureioidis. Ce dernier est 
remplacé dans la partie occidentale de la chaîne par l’Artemisio- 
Erodietum jahandieziani, favorisé par la relative clémence des 
températures hivernales et une meilleure ambiance hydrique 
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générale. 

Les groupements préforestiers rassemblent les arganeraies, 
les callitriaies et les chénaies vertes. Le Tetraclino-Genistetum 
ferocis, de caractère xérothermophile, lié aux fortes pentes 
triasiques du Haut Atlas, peut être considéré comme un vica- 
riant écologique plus chaud de l'association à Thuya et 
Genista tricuspidata, développée au jbel Amsittène. Le Terraclino- 
Thymetum satureioidis le relais lorsque l'altitude augmente et 
que les sols sont érodés. Dans le massif des Ida-ou-Tanane, il 
se distingue de son homologue du Haut Atlas par la présence, 
en particulier, de Genista ferox, vraisemblablement à cause 
d'une température hivernale plus clémente. Le Terraclino- 
Cistetum villosi est l'association la moins xéro-thermophile 
des trois ; de plus, elle se trouve sur des sols mieux conservés, 
de type rouge fersiallitique. L'association à Thuya et herba- 
cées est à peu de choses près conforme à celle qu'on rencontre 
au jbel Amsittène. Les chénaies vertes n’ont pas fait l’objet 
d’une étude exhaustive. La seule chênaie à Lentisque du Haut 
Atlas étudiée est un peu plus xérophile et thermophile que 
celle à Teline segonnei des sommets siliceux du Kerdous. 


Les formations mixtes rassemblent cinq associations. Dans 
les Ida-ou-Tanane, l'association à Thuya-Arganier avec Euphor- 
bia beaumierana se développe entre 300 et 700 m d’altitude, où 
elle domine aux expositions S, SW et W., là où le taux d'humi- 
dité atmosphérique et la température sont encore particuliè- 
rement élevés. Quand la roche affleure, les espèces xérother- 
mophiles strictes apparaissent (Warionia saharae, 
Cymbopogon schoenanthus, etc.). Cette sous-association doit 
être considérée comme le vicariant méridional du groupement 
à Thuya-Arganier et Warionia saharae du jbel Amsittène. 
L'association à Thuya-Arganier avec Ebenus pinnata apparaît 
dans les adrets dès 700 m d’altitude ; elle voisine avec celle à 
Thuya et Chêne vert qui se développe dans les ubacs. L’asso- 
ciation à Arganier-Thuya avec Periploca laevigata se présente 
sous deux faciès. Le premier à Genista ferox concerne les 
lithosols triasiques de la partie occidentale du Haut Atlas ; le 
second à Genista tricuspidata intéresse le massif des Ida-ou- 
Tanane. Le caractère mésophile du second se traduit par 
l'apparition dans son cortège floristique de Lavandula dentata, 
Pistacia lentiscus, etc. L'association à Thuya et Genévrier de 
Phénicie intéresse les grandes vallées du Haut Atlas et coïncide 
avec l'abaissement des températures hivernales en rapport 
avec la diminution de l’océanité. 


Onze groupements ont pu être individualisés dans les 
matorrals et les pelouses. Six peuvent être considérés comme 
spéciaux à la région. Ce sont le Cisto-Telinetum des quartzites 
sédimentaires des sommets du jbel El-Kest ; le Cisto- 
Genistetum ferocis qui le précède en altitude : le Bupleuro- 
Achilleetum des vallonnements du jbel Aklim et l'Ormenio- 
Marrubietum des amas d’éboulis à peine fixés du même massif. 
S'y ajoutent le Pistacio-Maytenietum de la cuvette d’Aouzioua 
et l’Helianthemo-Fumanetum des marnes portlandiennes des 
Ida-ou-Tanane. 


Pour ce qui concerne les associations des cultures, deux sur 
sable (Bromo-Sclerosciadietum et Limonio-Malcolmietum) et 
trois sur limon (Chenopodio-Sonchetum, Launeo-Volutarie- 
tum, Stipo-Notoceretum) ont été définies ou retrouvées, tra- 
duisant des variations écologiques ou correspondant à des 
stades d'évolution progressive vers la steppe. 


Le milieu dunaire et le milieu salé ont fait l'objet d’une étude 
moins approfondie ; du reste, ils ne couvrent pas de grandes 
surfaces. Dans chacun, trois associations ont été décrites : le 


Chrysanthemo-Senecietum, le Bubonio-Centaureetum, V Ononi- 
do-Helianthemetum pour les dunes et l’Arthrocnemetum, le 
Suaedetum et le Salsoletum pour le milieu salé. 


Les relations entre espèces d’une part et variables du milieu 
d’autre part ont été appréhendées pour une trentaine de 
taxons à la fois par l'observation des aires de répartition et par 
les profils écologiques. Cette dernière technique peut paraître 
séduisante, mais l'inventaire des variables écologiques reste 
toujours incomplet et il est complexe : si on retient de nom- 
breuses variables, elles peuvent être redondantes et pas tou- 
jours discriminantes ; à l'inverse, sion en réduit le nombre, on 
risque d’en supprimer arbitrairement d'importantes. 


Quoi qu'il en soit, cette technique montre que, quelle que 
soit la région étudiée, l’informationestapportée seulement par 
les variables en rapport avec la situation géographique (alti- 
tude, longitude, latitude). Les relations mises en évidence sont 
indirectes, car les variables agissent par le biais du climat 
général, ce qui rend malaisé de saisir l'influence de chacune 
d'elle, bien qu’à ce niveau de perception les variables station- 
nelles n’influent pas sur la distribution des espèces. 


Ainsi ont été mises d’abord en évidence, d'une part des 
espèces à distribution océanique (Arganier, Euphorbes maca- 
ronésiennes, Gommier, etc.), d'autre part des espèces à distri 
bution continentale (Armoise blanche, Launaea acanthoclada, 
etc.). A ces deux groupes, s'ajoutent les vicariants écologiques 
régionaux (Thuya-Genévrier de Phénicie, Lavandula dentata 
— L. maireï, L. pedunculata, etc.). 


Ensuite, a été précisé le tempérament écologique de cha- 
cune. Par exemple, les deux Euphorbes macaronésiennes, 
l’Arganier, Rhus tripartitum et Acacia gummifera sont les 
espèces les plus océaniques : les deux dernières sont moins 
xériques que les trois premières, qui, elles-mêmes, le sont un 
peu moins que le Jujubier. Les cinq espèces sont moins hygro- 
philes que le Thuya, le Caroubier, le Lentisque et l’Oléastre. 
Le Thuya est l'espèce la plus sensible à l’océanité, puisque sa 
limite altitudinale inférieure coïncide avec la limite supérieure 
moyenne des brumes océaniques. Au-dessous de cette limite 
lorsqu'il existe, le Thuya est toujours en position interne, bien 
abrité de l'influence océanique. Au-dessus de la limite des 
brumes, c’est l'augmentation de la pluviométrie qui limite son 
extension au profit du Chêne vert. 


Il a été alors possible de comprendre la répartition de ces 
espèces, à la fois dans le Sous et le Haouz et de montrer que 
c’est d’abord l’océanité qui règle dans le SW marocain la 
répartition des principales essences. Dès que les influences 
océaniques s’atténuent, c’est le jeu des variables hydriques et 
thermiques qui règlent la répartition des espèces. Par exemple, 
l'artémisiaie de l’Anti-Atlas correspond à un climat caracté- 
risé par de larges fluctuations saisonnières et quotidiennes, 
principalement thermiques, et de faibles précipitations. De la 
même façon, l'apparition du Chêne vert dans le Haut Atlas 
correspond à une diminution sensible de la température, qui se 
conjugue au contraire avec une augmentation des pré- 
cipitations. 


L'étude des relations de filiation entre les groupements 
végétaux pose un réel problème : les observations révèlent, 
essentiellement dans la zone aride, une absence à peu près 
totale de dynamisme progressif, au moins autant déterminé 
par le climat que par l’homme, rendant fort difficile leur 
hiérarchisation sérielle. Les unités décrites témoignent des 
variations du couvert végétal ; elles doivent être considérées 
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comme des structures stables, pratiquement en équilibre avec 
les conditions du milieu. Elles sont le résultat de l’intrication 
stationnelle des facteurs biotiques et abiotiques, plutôt qu'une 
expression dynamique de la formation. De la sorte, on peut 
souvent admettre qu’elles représentent un subclimax. Si ces 
conceptions sont moins synthétiques que l’habituelle notion 
de série, elles offrent l'avantage de «coller» exactement au 
terrain et de supprimer tout facteur subjectif d'interprétation 
idéaliste. 


L'ensemble des résultats peut être regroupé enfin aux 
niveaux phytosociologique et biogéographique. 

Du point de vue phytosociologique, les associations corres- 
pondant à l'étage altitudinal de l’Arganier sont réunies dans 
un ordre nouveau, celui des Acacio-Arganietalia. La valeur 
phytosociologique de la steppe à Armoise blanche demande à 
être précisée. On pourrait être tenté d'envisager cependant la 
création d’une alliance spéciale à la région qui serait caractéri- 
sée par le groupe d'espèces suivantes : Arfemisia herba-alba, 
Launaea acanthoclada, Convolvulus trabutianus, Echium pyc- 
nanthum, Stipa parviflora, Stipa barbata et Buffonia 
mauritanica. 


Les groupements se distribuent en quatre étages : inframé- 
diterranéen, thermoméditerranéen, mésoméditerranéen et 
méditerranéen supérieur. 


Ce sont les valeurs de m (1) qui ont été utilisées pour définir 
les étages altitudinaux de végétation. Il ne s’agit toutefois que 
d’une approximation car il est clair qu'elle ne sont en aucune 
façon susceptibles d'être utilisées à elles seules pour définir les 
étages altitudinaux de végétation. D'ailleurs, tout laisse pen- 
ser que la définition des étages altitudinaux de végétation doit 
prendre en compte non pas une, mais l'ensemble des variables 
essentielles au développement du végétal ; l'étage en exprime- 
rait en quelque sorte la synthèse. 


La carte des climax de végétation montre que l’Arganier 
joue dans la région le rôle primordial dans la strate arborée de 
la végétation. A l'intérieur de cette formation comme des 
autres, il est possible de reconnaître des tonalités différentes 
correspondant soit à des types de substrats particuliers, soit à 
des conditions climatiques différentes. 


Au plan biogéographique, tous les faits permettent de pro- 
poser une subdivision de la région en domaines, secteurs et 
districts floristiques. 


La plus grande partie de la dition se situe dans le domaine 
méditerranéen nord-africain. Il comprend les plaines, les pié- 
monts ainsi qu’une grande partie des pentes des Atlas. On peut 
y reconnaître trois secteurs, sept sous-secteurs et onze dis- 
tricts. Le domaine steppique nord-africain est caractérisé par 
un endémisme prononcé et coïncide avec la steppe à Armoise 
blanche. Le secteur marocain macaronésien a une végétation 
qui rapelle celle des Canaries. Il n’intéresse que la côte atlanti- 
que. Le domaine montagnard ouest-méditerranéen ne touche 
que quelques hauts massifs éruptifs de l'Anti-Atlas ; à cause de 
son climat, il doit être nettement séparé du reste de la région. 


(1) m : moyenne des minimums du mois le plus froid (janvier ou décembre). 


Bernard ROUSSEL. — Étude phytosociologique des bas-fonds 
inondables d’une région sahélienne du Niger, l’Ader Doutchi. 
Thèse d’Université, Clermont II, soutenue le 31 mars 1983. 
JURY : MM. JE. LOISEAU, J.P. BASSOT, J.C. COUR- 
DUROUX, H. GILLET, P. LAPADU-HARGUES, Melle M. 
TORT. 


Première investigation phytosociologique réalisée dans 
l’Ader Doutchi, région du Niger située entre 13°30 et 15°30 de 
latitude nord, notre travail concerne les bas-fonds inondables, 
bien représentés dans la dition et d’un intérêt particulier, tant 
sur le plan scientifique que sur celui de l’économie régionale. 
Utilisant la méthode sigmatiste classique, nous avons cherché 
à individualiser les groupements végétaux fondamentaux sus- 
ceptibles d’être assimilés à des associations végétales. On avait 
rarement effectué une telle tentative dans le domaine sahélien 
où elle se heurte à des difficultés importantes. 


La première partie du mémoire présente le cadre régional et 
fournit une synthèse des données existantes sur le milieu phy- 
sique (climat, géologie, hydrologie, pédologie). La deuxième 
partie, plus volumineuse, concerne nos recherches phytoso- 
ciologiques et écologiques. La composition floristique des 
groupements typiques est établie. Les stades de dégradation et 
les végétations detransition n’ont pas été négligés. 21 tableaux 
sont présentés. Les particularités biologiques et phytogéogra- 
phiques des phytocénoses, leurs affinités avec des végétations 
connues, la dynamique de la couverture végétale et les carac- 
tères des. biotopes sont précisés. 


Des 18 grands ensembles individualisés (12 groupements, 6 
upements), 6 sont originaux et 3 peuvent être tenus — 
at actuel des connaissances — pour endémiques de 
lAder Doutchi. 


4 ensembles peuvent être assimilés à des associations végé- 
tales et 2 à des sous-associations. En revanche, cette assimila- 
tion ne peut être envisagée pour 12 ensembles qui manquent 
d'homogénéité floristique ; les causes de l’hétérogénéité sont 
discutées et des suggestions faites en vue de la poursuite des 
recherches sur ce sujet. 


Une liaison étroite entre la végétation et le substrat a été 
reconnue. À côté des conditions hydriques dont l'importance 
est primordiale, les facteurs pédologiques jouent un rôle capi- 
tal dans la réalisation des groupements. Nos recherches souli- 
gnent également l'intensité actuelle de la pression anthropo- 
zoogène (dégradation et rudéralisation de la végétation). 


. La liste des 359 taxons rencontrés au cours de nos prospec- 
tions dans le département de Tahoua est fourni in fine. 


FE. LIEUTIER. — Les Nématodes associés auxprincipauxSco- 
lytidae ravageurs français. Étude de la maturation des adultes 
d'Ips sexdentatus, action des Nématodes parasites sur ce Sco- 
lyte. Thèse d” État soutenue le 22 avril 1983 à l'Université de 
Fi VI. JURY : M. LAMOTTE, P. CASSIER, C. CHARA- 
RAS, C. DESCOINS, J. LEVIEUX, P. PESSON, M. RIT- 
TER, D. SCHVESTER, 235 p. l4fig.horstexte, bibliographie 
17p. 


Parmi la foule des organismes vivant dans les galeries des 
Scolytides, les Nématodes occupent une place de choix dans le 
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nombre des espèces et la diversité de leurs adaptations. Or, les 
Scolytides représentent sans doute le groupe d'insectes auquel 
est associé le plus grand nombre d'espèces de Nématodes. Par 
conséquent, les associations Scolytes-Nématodes présentent 
un intérêt particulier pour l'étude des relations hôte-parasite, 
d'autant plus que ce domaine est resté relativement peu 
exploré par comparaison avec le problème des relations 
insectes-insectes. En outre, les Scolytes sont de redoutables 
ravageurs forestiers contre lesquels on dispose de peu de 
moyens de lutte ; il est donc très utile de définir si certains de 
leurs associés possèdent quelque aptitude à être utilisés 
comme auxiliaires biologiques. Par ailleurs, ce travail 
conduit à étudier de façon approfondie la maturation des 
adultes d'Ips sexdentatus, à laquelle très peu d’études ont été 
consacrées. 


1 — SYSTÉMATIQUE ET BIOLOGIE 
DES NÉMATODES ASSOCIÉS AUX PRINCIPAUX 
SCOLYTIDAE FRANÇAIS 


Les Nématodes des quatre plus importants Scolytidae fran- 
çais sont répertoriés et quatre espèces nouvelles sont décrites. 
Les résultats confirment la grande richesse nématologique des 
galeries de Scolytides, due au microclimat particulier, à la 
nourriture variée de ce milieu, au mode de ponte exclusive- 
ment sous-cortical des insectes et à l'absence de contact entre 
Scolytides d'espèces différentes. Alors que les espèces de 
Nématodes font preuve d’une assez grande spécificité, au 
contraire les genres sont en général très ubiquistes ; l’adapta- 

/ tion de ces animaux au parasitisme est probablement très 
ancienne et la spécificité des associations tient sans doute à la 
différenciation et à l’isolement écologique ultérieur des hôtes. 


La biologie des Nématodes associés à Z. sexdentatus est 
étudiée de façon approfondie. Parmi les espèces phorétiques, 
Micoletzkia sexdentati et Cryptaphelenchus macrogaster se 
localisent sous les élytres, tandis que Bursaphelenchus silvestris 
se trouve dans les trachées de l’hôte. Les larves de Parasito- 
rhabdïtis ipsophila (Rhabditidae) sont parasites du tube diges- 
tif des adultes d’J. sexdentatus chez lesquels elles ne paraissent 
pas évoluer. Les larves de troisième stade de Parasitaphelen- 
Chus sp. et de P. sexdentati (Aphelenchoïdidae) contaminent le 
Scolyte au stade larvaire. Elles se localisent dans sa cavité 
générale et y évoluent jusqu’au 4ème stade, pendant que l'in- 
secte, devenu adulte, termine sa maturation de préessaimage. 


C'est au stade de femelle fécondée que Contortylenchus 
diplogaster (Allantonematidae) s’introduit dans les larves d’Z. 
sexdentatus. Alors que tous les Contortylenchus et en particu- 
lier C. diplogaster, sont décrits comme parasites de l’hémo- 
coele de leur hôte, les recherches conduites ici permettent de 
préciser que ce Nématode est en fait localisé, pendant la plus 
grande partie de son développement, à l'intérieur même du 
tissu adipeux de son hôte, dans une capsule cellulaire formée à 
partir de ce tissu. C’est là que les femelles parasites mûrissent 
leurs oeufs, pondent et que les larves effectuent leur dévelop- 
pement jusqu’au 3ème stade. Après l’essaimage du Scolyte, les 
capsules éclatent et les larves parasites se répandent dans la 
cavité générale de l'hôte ; elles sortent par les voies digestives 
ou génitales. La localisation de C. diplogaster dans le tissu 
adipeux du Scolyte constitue une originalité dans la famille 


des Allantonematidae. Les caractères généraux des contami- 
nations et l’évolution du Nématode dans son hôte ont pu être 
précisés. 


Il n°ÿ a aucune relation entre le parasitisme du tube digestif 


d’une part et celui de la cavité générale ou du tissu adipeux 
d’autre part, mais une incompatib existerait entre P. sex- 
dentati et C. diplogaster, à partir du moment où les larves de ce 
dernier ont éclos. 


II — ÉTUDE DE LA MATURATION 
DES ADULTES D'I. SEXDENTATUS 


Elle sert de témoin à l'étude des insectes parasités et permet 
en même temps d’apporter un certain nombre de faits nou- 
veaux en ce qui concerne la maturation des Scolytides en 
général. Sont pris en considération les aspects macroscopi- 

ques (volume, poids, taille) et biochimiques (protéines, acides 
ne glucides) de l'hémolymphe, des ovaires et du tissu 
adipeux, depuis la mue imaginale jusqu'à la ponte du premier 
oeuf. Une étude histologique des ovaires et du tissu adipeux 
est également effectuée. 


1 — La maturation de préessaimage et l'essaimage 


Durant les premiers stades de la vie adulte, pendant la 
période d’alimentation, des réserves importantes de protéines, 
de glucides et de lipides se constituent dans l'hémolymphe ou 
le tissu adipeux. Pendant cette phase, celui-ci est très déve- 
loppé, ainsi que le prouvent son poids élevé et la place qu'il 
occupe sur les coupes histologiques. 


Vient ensuite une période sans nutrition, constituée d'une 
phase de jeûne, suivie du vol d’essaimage. Au cours de cette 
période, le Scolyte puise dans ses réserves l'énergie nécesaire à 
ses activités ; ce sont alors principalement les glucides qui sont 
consommés, le glucose d’abord, le tréhalose ensuite. On ne 
note cependant pas de répercussions trop profondes sur la 
teneur en sucres de l’hémolymphe par suite d’une régulation 
par le tissu adipeux : ce dernier est par contre sérieusement 
affecté par la diminution de ces composés. Les lipides sont 
moins utilisés, sans doute par suite de la faible durée du vol 
dans les conditions expérimentales. Des protéines sont égale- 
ment consommées ; pendant le même temps, une synthèse 
protéique en liaison avec la vitellogénèse semble se produire. 


2 — La maturation des ovaires et la vitellogénèse 


Au moins 5 protéines hémolymphatiques, de poids molécu- 
laire moyen, sont retrouvées dans les ovaires sans modifica- 
tions sensibles ; certaines autres, de faible poids moléculaire, 
peuvent sans doute leur être adjointes. Trois de ces cinq pro- 
téines, appelées H6, H9 et H10 étaient déjà concernées par les 
besoins du jeûne et du vol. Les deux autres, H8a et H10’, 
respectivement incorporées en Oga et O7’, nesont concernées 
que par la maturation des ovaires. Ce sont des protéines 
femelles incorporées sélectivement, qui peuvent être qualifiées 
de vitellogénines, 04a et 07° étant les vitellines correspon- 
dantes. Il est toutefois possible que H10° ne soit qu'un produit 
de dégradation de Hga. Toutes deux sont des glycolipopro- 
téines de poids moléculaire compris entre 300.000 et 450.000 
pour Hga et entre 150.000 et 300.000 pour H10°. Une glyco- 
protéine du tissu adipeux, de poids moléculaire compris entre 
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90.000 et 150.000 pourrait être leur précurseur. 
Le développement ovarien s'effectue en trois phases : 


e La première phase de maturation lente, sans vitellogé- 
nèse, commence aux premiers stades de la vie adulte et dure 
jusqu’à la fin de la période d’alimentation. Elle se caractérise 
parune croissance lente des ovaires et de l’ovocyte le plus mûr 
et par des cellules folliculaires à cytoplasme non ou peu baso- 
phile, disposées en épithélium régulier. Les protéines H6, H9 
et H10 passent dans les ovaires à un rythme très lent. La 
vitellogénine est absente de l’hémolymphe : elle n°y apparaît 
qu’à la fin de cette phase. 


e La deuxième phase commence à l’essaimage, peut-être au 
cours du stade de jeûne qui précède, avec le début de l’incor- 
portion de la vitellogénine dans les ovaires. Cette incorpora- 
tion s'ajoute à celle de H6, H9 et H10 mais elle se fait lente- 
ment, comme celle des sucres. C’est la phase de vitellogénèse 
lente ; elle dure jusque vers la 12ème heure après l’accouple- 
ment. Pendant ce temps, les cellules folliculaires montrent des 
signes de grande activité ; leur forme évolue pour devenir 
sphérique, leur RNP augmente et leur cytoplasme prend un 
caractère fortement basophile. La croissance des ovaires et de 
l’ovocyte terminal reste très faible. 


e La troisième phase correspond à une accélération impor- 
tante et brutale de l'incorporation de la vitellogénine et des 
sucres. Elles atteint son apogée vers la 18ème heure, la ponte 
débutant vers la 18ème ou la 24ème heure après l’accouple- 
ment. La croissance de l’ovocyte terminal est considérable, de 
même que l'augmentation du poids des ovaires. Les cellules 
folliculaires s’aplatissent, leur cytoplasme reste toujours for- 
tement basophile ; c’est à ce moment que débute la formation 
du chorion. 


L’accélération brutale de la vitellogénèse correspond cer- 
tainement au fait que les ovaires en maturation doivent 
atteindre un état physiologique particulier pour que puisse 
démarrer l'incorporation massive de la vitellogénine et des 
sucres. Les modifications importantes des cellules folliculaires 
suggèrent que le stade physiologique en question doit être lié à 
l'évolution de ces cellules. 


III — ACTION DES NÉMATODES PARASITES 
SUR Z. SEXDENTATUS 


Les mêmes paramètres que pour la maturation des insectes 
témoins sont retenus. Y est ajoutée une étude sur la mortalité, 
l’essaimage et la ponte. 


A — ACTION DE P. IPSOPHILA 


La présence de ce Nématode dans le tube digestif d’. sex- 
dentatus provoque une destruction des microvillosités et une 
vacuolisation du cytoplasme des cellules de l'épithélium intes- 
tinal, dans la zone où sont localisés les parasites. Ces dégâts 
semblent ne correspondre qu’à une action mécanique due aux 
déplacements des Nématodes. Il s'ensuit une modification de 
l'absorption intestinale, se traduisant par une légère baisse de 
la concentration des protéines dans l'hémolymphe : les acides 
aminés et les sucres ne sont pas modifiés. Cependant aucune 


répercussion n’est visible sur les réserves du tissu adipeux et 
sur l’incorporation des protéines dans les ovaires. 


Si donc l'action mécanique de P. ipsophila paraît considéra- 
ble au niveau de l’épithélium digestif, ses conséquences sur la 
physiologie du Scolyte sont par contre très limitées. Cette 
apparente contradiction trouve une explication dans la locali- 
sation préférentielle des Nématodes et par suite de leurs 
dégâts, dans la partie terminale du mésentéron. En consé- 
quence aucune mortalité n’a pu être notée chez les populations- 
hôtes ; seul existe un très léger retard dans l’essaimage et le 
démarrage de la ponte mais il n’a pas de répercussions sur le 
développement et la fécondité de l'insecte. 


Dans la nature, ce parasitisme a probablement une action 
faible, sinon nulle, sur la dynamique des populations du Sco- 
lyte. Du point de vue de ses conséquences sur l’hôte, comme 
du point de vue de la biologie du parasite, un tel parasitisme 
paraît donc assez proche de la phorésie. 


B — ACTION DES PARASITAPHELENCHUS ET DE C. 
DIPLOGASTER 


1 — Types de parasitisme des deux catégories de Nématodes 
dans le Scolyte. 


Les Parasitaphelenchus sont localisés dans l’hémocoele et 
peuvent être la cause d’une certaine destruction mécanique du 
tissu adipeux ; l'essentiel de leur action semble cependant 
s'exercer aux dépens des substances présentes dans l'hémolym- 
phe. 


La femelle parasite de C. diplogaster induit, dès sa pénétra- 
tion, une hypertrophie des cellules du lobe adipeux dans lequel 
elle se trouve et provoque leur transformation en syncytium 
(capsule adipeuse), ce qui rappelle l’action de certains Néma- 
todes parasites de végétaux. Dans le cas d’Z. sexdentatus, cette 
transformation semble due à une rupture des membranes 
cellulaires, suivie d’une sorte de division amitotique en tétrade 
des noyaux et d’une dégénérescence de certains de ceux-ci. La 
ponte de la femelle de Nématode et l'éclosion des larves ont 
lieu ensuite à l'intérieur de la capsule. La maturation de la 
femelle parasite, puis celle des jeunes Nématodes, s'effectuent 
sans doute aux dépens du cytoplasme et des noyaux de la 
capsule, ainsi que de substances absorbées à partir de 
l'hémolymphe. 


2 — Action et mode d'action au niveau glucidique 


Le mode d'action des 2 types de Nématodes apparaît sem- 
blable. Seule, une différence d’importance des préjudices cau- 
sés à l'insecte se dégage, C. diplogaster étant responsable des 
dégâts les plus graves. Les Nématodes absorbent certainement 
du glucose et peut-être du tréhalose à partir de l'hémolymphe, 
tandis que, par dégradation prioritaire du glycogène, le tissu 
adipeux régule la concentration hémolymphatique. Les 
réserves glucidiques du tissu adipeux en sont considérable- 
ment réduites : la perturbation de l'incorporation et du 
stockage dans les ovaires, affecte tous les sucres. 


3 — Action et mode d'action au niveau protéique 


Les Parasitaphelenchus utilisent certainement de préférence 
des petites molécules, telles que les acides aminés, mais sont 
peut-être capables d'absorber aussi quelques macromolé- 
cules. Les acides aminés consommés proviennent vraisembla- 
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blement à la fois du tissu adipeux et de l'alimentation de 
l'hôte. En conséquence, les réserves protéiques du tissu adi- 
peux sont très diminuées, Il s'ensuit une perturbation non 
spécifique de l’incorporation des protéines dans les ovaires, 
correspondant une évolution ralentie des cellules folliculaires. 


L'action de C. diplogaster relève par contre de modalités 
tout à fait différentes. 


Ce Nématode semble provoquer une stimulation non spéci- 
fique de la synthèse et de la sécrétion des protéines par l’en- 
semble du tissu adipeux, ce qui entraîne une augmentation de 
la quantité de toutes les protéines de l’hémolymphe. Comme 
les Parasitaphelenchus, C. diplogaster est peut-être capable 
d'absorber quelques macromolécules maisd’essentiel de son 
prélèvement consiste certainement en des molécules de petites 
tailles, en particulier des acides aminés. Ceux-ci résulteraient 
d’une dégradation en grande partie non spécifique des pro- 
téines de l’hémolymphe. Deux glycoprotéines supplémen- 
taires apparaissent chez les insectes parasités par C. diplogas- 
ter : leur fonction n’a pu être précisée mais l'une d’entre elles 
au moins ne résulte pas de la dégradation d’un précurseur 
présent dans l’hémolymphe ou le tissu adipeux. 


Les réserves protéiques du tissu adipeux sont fortement 
diminuées. Ce Nématode ne semble perturber l'incorporation 
d’aucune protéine dans les ovaires. Cette incorporation serait 
possible, grâce à la forte concentration hémolymphatique, 
malgré le retard d'évolution des cellules folliculaires. 


4 — Conséquences au niveau des populations-hôtes 


Malgré leurs modalités d’action différentes les deux types de 
parasites sont causes d'effets semblables. 


La mortalité atteint 50 % des insectes parasités par C. 
diplogaster et 45 % de ceux parasités par les Parasitaphelen- 
chus. Le retard de développement des insectes parasités se 
manifeste par un essaimage retardé de 3 à 4 jours dans les 
conditions naturelles mais, par suite du brassage des popula- 
tions qui intervient à ce moment, aucun retard n’est décelable 
lors de l’attaque des arbres. La ponte est fortement perturbée. 
Elle démarre plus tard et s'arrête plus tôt que celle des insectes 
non parasités ; la densité des oeufs est moins élevée. Ils’ensuit 
une baisse de fécondité estimée à 50 %. Aucun cas de stérilité 
totale n’a cependant été remarqué. 


IV — CONCLUSIONS 


Cette étude a permis de dégager un certain nombre de faits 
nouveaux quant à la maturation des adultes de Scolytides, à la 
biologie des Nématodes parasites et aux relations liant ces 
deux organismes. 


Sur ce dernier point, des phénomènes complexes sont en 
jeu. Plusieurs substances dovient être sécrétées par les Néma- 
todes et leur mode d’action au niveau de l'hôte, en particulier 
sur le système neuroendocrinien et les cellules folliculaires, 
mériterait une étude approfondie, qu’il n’a pas été possible 
d’aborder dans le cadre de ce travail. 


Les Parasitaphelenchus et C. diplogaster ont une action 
régulatrice certaine sur les populations naturelles de Scolyti- 
dae. Il doit être possible d'améliorer cette régulation en inten- 
sifiant le taux de parasitisme. 
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ANALYSES D’'OUVRAGES 


Dr. Einhard BEZZEL. — Vôügel in der Kulturlandschaft. Insti- 
tut für Vogelkunde Garmisch - Partenkirchen. 350 pages, 116 
figures et 62 tableaux. — D.M. 88. Janvier 1982. Edit. Eugen 
ULMER, Postfach 700561, 7000 Stuttgart 70. 


11 faut entendre par «Kulturlandschaft» tous les milieux ou 
écosystèmes plus ou moins modifiés ou exploités par l’hom- 
me, allant par exemple des prairies naturelles et des forêts aux 
lacs de barrage, aux cultures intensives, aux zones industrielles 
et urbaines. L'étude des peuplements d'oiseaux dans ces 
milieux est abordée sous un aspect global, prenant en considé- 
ration les caractères adaptatifs des espèces, leur abondance et 
leur répartition, cela en utilisant de façon statistique les 
innombrables données des ornithologistes de terrain. L'au- 
teur ne prétend nullement traiter le problème de façon exhaus- 
tive, d’une part en ne développant pas certains aspects fonda- 
mentaux de l'écologie animale (dynamique des populations, 
répartition, comportement...) ; d'autre part, en limitant 
l'étude à une zone de l'Europe moyenne, subdivisée en qua- 
drats de 300 km de côté (du Danemark à la zone Rhône-Alpes, 
du Pas de Calais et du Centre de la France à la Pologne, 
Tchécoslovaquie, Autriche, nord de l'Italie, portion de la 
Yougoslavie). 


A noter aussi que l’ouvrage ne prend pas en considération, 
ou seulement de façon occasionnelle et marginale les milieux 
marins côtiers ou insulaires, ainsi que les grandes étendues 
d’eaux continentales lieux de rassemblement et de repos d’oi- 
seaux aquatiques ; il traite essentiellement des oiseaux ni- 
cheurs, laissant de côté les hôtes. de passage et les hivernants. 


L'ouvrage comporte une très importante bibliographie (30 
pages, environ 800 titres), parmi laquelle prédominent évi- 
demment les auteurs de langue allemande. De nombreux 
tableaux ou relevés sont présentés en annexes (30 pages). Il 
existe un index des mots-clés relatifs aux divers sujets déve- 
loppés ou évoqués dans le texte, mais on apprécie surtout le 
relevé des espèces d'oiseaux citées, avec une double entrée par 
le nom latin et par le nom vulgaire en allemand. Ce dernier 
index était indispensable car dans l'ouvrage tous les oiseaux 
sont cités sous leur nom vernaculaire en langue allemande. 


On peut maintenant présenter le plan de l’ouvrage et son 

contenu. 

Celui-ci est divisé en 10 chapitres. Les deux premiers expo- 
sent les objectifs et les limites du livre, et définissent les divers 
aspects du «Kulturlandschaft», soulignant en particulier la 
rapidité des transformations actuelles. 


Les chapitres 3 et 4 présentent, en un peu moins de 20 pages, 


les critères ou particularités utilisés pour la description de 
l’évolution des peuplements d'oiseaux dans l’espace et dans le 
temps. En résumé, environ 275 espèces d’oiseaux se reprodui- 
sent en Europe moyenne et dans les territoires voisins. Des 
tableaux et relevés, reportés en annexes, présentent, souvent 
par référence aux quadrats de la carte géographique initiale, le 
statut des diverses espèces, concernant leur abondance, leur 
fréquence, leur dominance, ou encore comparant entre eux 
des types écologiques : oiseaux nichant au sol ou dans les 
arbres, oiseaux chanteurs ou non chanteurs, sédentaires ou 
migrateurs etc. 


Le chapitre 5, un des plus importants du livre (pp. 42-102), 
traite de l’évolution séculaire de l’avifaune en Europe moyen- 
ne. Diverses données historiques permettent de retracer, par- 
fois bien au-delà du début de l'ère chrétienne, le statut 
d’abondance ou de rareté, d'extension ou de régression 
géographique, de croissance ou de déclin decertaines espèces, 
et cela en rapport avec l'intensité des défrichements forestiers 
et le développement de l’agriculture. Des exemples sont don- 
nés pour diverses régions d'Allemagne, mais aussi pour le 
Danemark, la Scandinavie, l'Angleterre, l'Irlande. 

Des diagrammes, courbes, tableaux ou relevés annexes, 
tentent de présenter le bilan de l’avifaune, dans divers secteurs 
de la zone géographique prospectée, de 1850 à 1980, par 
référence à des périodes variant de 50 à 30 ou 20 ans. Pour cela 
on utilise des échelles de valeur, positives ou négatives (+ 3 à 
— 3) exprimant divers degrés d'expansion, d’abondance ou de 
fréquence par opposition à des degrés de réduction de l'aire 
habitée ou de rareté de l'espèce pouvant aller jusqu’à sa dispa- 
rition. Un important tableau, occupant 3 pages de l'ouvrage 
(pp. 51-53), établit ainsi, sous forme de diagrammes, le bilan 
positif ou négatif, c’est-à-dire la tendance à croître et s'étendre 
ou à se réduire en nombre et se restreindre en surface, de 162 
SRE d'oiseaux nicheurs d'Europe moyenne, de 1850 à 
1980. 

De tels bilans sont aussi établis en considérant des groupes 
systématiques où écologiques particuliers (oiseaux chanteurs 
ou non chanteurs, oiseaux prédateurs, oiseaux aquatiques, 
oiseaux nichant au sol...). 

Sont enfin analysées les causes des variations à long terme 
enregistrées : climat, exploitation intensive des terres, des 
forêts, activités récréativés et touristiques, pollution et trans- 
formation des milieux etc. Bien entendu il existe des espèces 
qui bénéficient de certaines des conditions nouvelles créées 
par l'homme. L’auteur souligne à ce propos que l’améliora- 
tion de la productivité des eaux (eutrophisation) accroît la 
biomasse des oiseaux aquatiques sur les lacs de Haute Bavière, 
mais réduit le nombre d'espèces de cette avifaune particulière. 
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Bien sûr la «Protection des Oiseaux» est un facteur humain 
compensateur, sommairement évoqué ici, mais surtout ce 
chapitre se termine par la présentation d’une série d'exemples 
relatifs à la dynamique des populations de certaines espèces, 
au cours du XXème siècle, en rapport avec des éléments plus 
ou moins bien connus de la transformation des milieux (cli- 
mat, niveau de l’eau, qualité de l’eau, méthodes culturales 
etc.). Citons parmi ces exemples : diverses espèces de Grèbes, 
de Hérons et d’Aigrettes, de Canards et sarcelles, d’Autour, 
d'Épervier, des Busards et Faucons, des Corvidés, Mouettes, 
Hirondelles, Pies-Grièches. On notera plusieurs graphiques 
relatifs à la régression du Tetra-lyre en Bavière (1968-78) et 
dans le Bade-Würtemberg (1800-1980). Sont aussi évoqués les 
cas d’espèces en extension : Etourneau, Tourterelle turque, 

On brosse enfin une comparaison régionale des bilans et 
tendances de l’avifaune en fonction notamment de la nature 
des biotopes disponibles (agricoles, forestiers, montagnards, 
lacustres, urbains ou industriels) et de leur extension en sur- 
face. A noter que l’on prend aussi en considération le taux de 
renouvellement des espèces par périodes de 10 à 20 ans. 


Les chapitres 6, 7 et 8 (pp. 102-172) complètent ces données 
générales en considérant d’autres critères des populations 
aviaires en particulier leur dynamique saisonnière et à court 
terme (chap. 6): l'incidence des transformations cycliques des 
milieux cultivés ou forestiers sur la richesse en espèces (chap. 
7). [C’est à ce chapitre que l’on trouve cités les travaux des 
ornithologistes français : FERRY et FROCHOT, BLON- 
DEL, LEBRETON, YEATMAN] ; la fréquence et la réparti- 
tion des espèces, avec la notion d'indice de dominance et 
l'établissement d’un rang d'ordre des espèces selon les bio- 
topes ou les zones géographiques (chap. 8). Un problème 
particulier est évoqué dans ce chapitre 8, relatif à la difficulté 
de comparer des données-échantillons portant sur des sur- 
faces fort différentes. L'étude de plus de 25.000 données 
recueillies en Europe moyenne, montre que, jusqu’à une cer- 
taine limite supérieure, l'abondance est fonction de la surface 
étudiée, selon une régression non linéaire, fonction du type y 
= axb, qui permet d'évaluer y ou indice d’abondance d’une 
espèce pour une surface standard de 100 ha ou 100 km? (cas 
des rapaces). De nombreux diagrammes, courbes ou tableaux 
donnés dans le texte ou en annexes sont basés sur cette ana- 
lyse. Il en découle enfin des remarques critiques sur la notion 
d’aire minimale dont a besoin une espèce pour maintenir ses 
populations. 


Le chapitre 9 (pp. 173-255) présente alors l'étude de quel- 
ques biotopes des milieux anthropisés et leurs avicénoses. 
Sont considérés d’une part les milieux urbains et industriels, 
d'autre part les milieux cultivés. Font l'objet de sous-chapitres 
particuliers : les milieux forestiers, les terrains d’exploitation 
minière (extraction, déblais). 


Les caractères de «synanthropie» de l’avifaune des villes 
(zones résidentielles, parcs, cimetières, jardins publics etc.) 
sont brièvement analysés. Des tableaux ou graphiques se rap- 
portent à des études menées dans des villes comme Londres, 
Hambourg, Helsinski, Munich. Une large bibliographie est 
citée, soit relative aux villes étudiées, soit à des espèces 
particulières. 


Pour les milieux agraîres on trouve les subdivisions sui- 
vantes : oiseaux nidifiant au sol : oiseaux des labours et des 
prairies, oiseaux des haies, des bosquets, des jachères, des 
villages, enfin faune aviaire des étangs de pisciculture, 
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A propos des forêts et de leur avifaune, on souligne la 
prédominance des oiseaux chanteurs, le rôle de la nature et de 
la structure du peuplement végétal : on décrit les biotopes 
types du Coq de bruyère et de la Gélinotte, ainsi que les 
biotopes préférés des différentes espèces de Pies. Sont présen- 
tées, à titre d'exemple les études de divers auteurs allemands : 
MULSOW (1977) sur l’avifaune d’une forêt de Hêtre rouge du 
nord de l'Allemagne : VIDAL (1975) comparant les popula- 
tions d'oiseaux de divers types de forêts dans la région de 
Regensburg : TOMIALOJC et PROFUS (1977) sur les forêts 
urbaines et rurales de Breslau et de ses environs : OELKE 
(1980) sur l'avifaune nicheuse des forêts de Pins à travers 
l'Europe, des Alpes à la Scandinavie ; ERDELEN (1978) 
précisant les habitats préférés de quelques espèces forestières 
en fonction de la hauteur de l'arbre et du degré de recouvre- 
ment ; enfin le travail de notre collègue français THIOLLAY 
(1978) sur les guildes d'ordre alimentaire parmi les oiseaux des 
forêts mixtes de la bordure alpine. (A noter que les travaux de 
BLONDEL et ceux de FERRY et FROCHOT ont été évoqués 
dans un chapitre antérieur). 


L'ouvrage se termine par un 10ème chapitre (pp. 255-269) 
soulignant l'intérêt des recherches ornithologiques pour les 
projets de planification, évaluation et utilisation de l'environ- 
nement. On examine ici les divers critères utilisables pour 
évaluer et classer les biotopes aviaires : espèces indicatrices, 
cartographie des stations, classement par «points» des bio- 
topes en fonction de la fréquence d'espèces rares ou menacées, 
en fonction aussi de la taille des populations, de leur richesse 
en espèces. 

‘A noter que ce dernier chapitre comporte une annexe expo- 
sant les éléments de base de la Protection des espèces. 


En résumé, ce livre représente un gros travail de synthèse 
sur l’avifaune de l'Europe moyenne. Grâce à une correction 
statistique appropriée des nombreuses données des ornitholo- 
gistes de terrain, on en tire des indications de portée générale 
concernant le statut actuel de chacune des espèces observées, 
pour de grandes régions de l'Europe moyenne. Il tente simul- 
tanément d'établir, voire pronostiquer, l'avenir de chacune 
des espèces d'oiseaux nicheurs dans les milieux les plus modi- 
fiés par l'homme. Il n'est pas dans le programme de l'ouvrage 
de développer l'analyse des causes du processus historique ou 
évolutif décelé, mais le lecteur se pose nécessairement de telles 
questions à propos, par exemple, de l'extension des popula- 
tions d’Etourneaux et de leurs dégâts tant en milieu urbain, 
agraire ou forestier, ou de la raréfaction, voire de l’effondre- 
ment récent des populations de certains oiseaux-gibiers, 
comme la Perdrix grise et la Perdrix rouge en France. 


Cet ouvrage est en fait plus descriptif qu'explicatif ; son 
grand intérêt réside pour une large part dans l'analyse atten- 
tive des données des ornithologistes de terrain. On ne peut à ce 
propos, que suggérer à nos jeunes chercheurs ornithologistes 
en cours de formation de faire un effort sérieux pour appren- 
dre ou améliorer leur connaissance de la langue allemande, 
afin de bénéficier pleinement du très large apport de nos 
collègues d’outre-Rhin à cette discipine. 


P. PESSON 
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Annual review of Entomology. — Volume 28, 1983, 519 pages. 
Un volume relié, prix : 30$, Annual reviews Inc. éditeur, Palo 
Alto, California 94306, U.S.A. 


Ce volume renferme 19 articles qui sont des mises au point 
avec bibliographie extensive, sur des sujets généraux d'ento- 
mologie ayant tous un intérêt écologique. En voici le som- 
maire : 


Gordon PRITCHARD : Biology of Tipulidae. — J.H. 
LAWTON : Plant architecture and the diversity of phytopha- 
gous insects. — Alvaro WILLE : Biology of the stingless bees. 
—— R. Robin BAKER : Insect territoriality. — Stanley D. 
BECK : Insect thermoperiodism. — John A. WALLWORK : 
James E. LLOYD : Biolu- 


Oribatids in forest ecosystems: 


minescence and communication in insects. — Kenneth Y. 
KANESHIRO : sexual selection and direction of evolution in 
the biosystematics of Hawaïïan Drosophilidae. — R. K. 


WASHINO et C.H. TEMPELIS : Mosquito host bloodmeal 
identification : methodology and data analysis. — George W. 
BYERS et Randy THORNHILL : Biology ofthe Mecoptera. 
— James L. HARDY, Edwards J. HOUK, Laura D. KRA- 
MER et William C. REEVES : Intrinsic factors affecting 
vector competence of mosquitoes for arboviruses. - J.M. 
PASTEELS, J.C. GRÉGOIRE et M. ROWELL-RAHIER : 
The chemical ecology of defense in Arthropods. - Marvin K. 
HARRIS : Integrated past management of pecans . — R. E. 
STINNER, C.S. BARFIELD, J.L. STIMAC et L. DOHSE : 
Dispersal and movement of insect pests. — Ronald J. PRO- 
KOPY et Elisabeth D. OWENS : Visual detection of plants by 
herbivorous insects. — FRANCIS G. HOWARTH : Ecology 
of cave Arthropods. — J. ILLIES : Changing concepts in 
biogeography. — P.G. KEVAN et H.G. BAKER : Insects as 
flower visitors and pollinisators. — R.G. WIEGERT et C.E. 
PETERSEN : Energy transfer in insects. 


Comme tous les autres déjà parus dans la collection, ce 
volume des Annual Review of Entomology représente une 
source de documentation très précieuse pour tous ceux qui 
s'intéressent à la biologie des insectes. 


R. DAJOZ 


F. MORIARTY. — Ecotoxicology. The study of pollutants in 
ecosystems. Un volume relié 233 pages. Prix : 19,50 €. Acade- 
mic Press, 1983. 


L'écotoxicologie (terme récent créé par R. TRUHAUT en 
1969) désigne l'étude de l’effet des polluants sur les écosys- 
tèmes. On doit remarquer la différence avec la toxicologie qui 
étudie des effets toxiques sur.les individus. Un polluant qui tue 
la moitié des individus d’une population peut n'avoir qu'un 
faible rôle écologique et inversement un polluant qui n’a 
qu'uné faible action à l'échelle individuelle peut avoir un rôle 
écptoxicologique important. En fonction de cette définition 
l’auteur commence par rappeler quelques notions essentielles 
sur les populations et les écosystèmes, puis sur la génétique des 
populations, toujours en rapport avec l'écotoxicologie. Il 
mentionne par exemple les modifications génétiques qui 
apparaissent chez diverses espèces mises en présence de pol- 


luants : Graminées et pollution par des métaux, insectes et 
résistance aux insecticides, Lépidoptères mélaniques et 
fumées industrielles, etc. Il est rappelé que les effets sublétaux 
qui affectent des populations peuvent avoir des conséquences 
écologiques plus graves que les effets létaux. Un chapitre est 
consacré à la prédiction des effets écologiques des pollutions ; 
la conclusion est que cette prédiction est encore bien difficile 
dans l’état actuel de nos connaissances. Cet ouvrage est une 
bonne synthèse de ce que l'on sait sur un sujet vaste et combien 
d’actualité. 


R. DAJOZ 


M. BECKER, J.F. PICARD, J. TIMBAL. — Les arbres. Un 
volume 142 pages. Masson éditeur, «collection verte», 1983. 


Rédigé par trois forestiers ce guide est destiné à permettre 
l'identification des arbres spontanés en France; et des princi- 
pales espèces introduites. Il comprend tout d’abord des géné- 
ralités sur l'arbre et la forêt, puis des clés de détermination 
tenant compte de l’état de l'arbre en été (avec des feuilles) eten 
hiver (sans les feuilles). La partie principale est une série de 
fiches descriptives qui pour chaque espèce donnent sur une 
page les caractères morphologiques, la répartition géographi- 
que, les grandes lignes de la biologie et les usages ; sur la page 
en vis-à-vis une série de photos:en couleurs donne l’aspect de 
l'arbre et les détails caractéristiques (écorce, feuilles, fleurs, 
fruits). Cet ouvrage semble bien fait et pratique ; il sera utile à 
tous les naturalistes qui désirent se familiariser avec les arbres. 
Peut-être aurait-il été utile de mentionner un plus grand nom- 
bre d'espèces introduites, un certain nombre de celles que l’on 
peut trouver plantées dans les villes et les jardins n'étant pas 
citées. 


R. DAJOZ 


Frederick SARGENT. — Human ecology. À guide to informa- 
tion sources. Un volume relié XVI + 293 pages. Prix 448. Gale 
research Co., Detroit , U.S.A., 1983. 


Ce livre se présente sous la forme d’une bibliographie clas- 
sée et annotée traitant des divers aspects de l'écologie 
humaine. Les sept sections sont les suivantes ; Nature and 
scope ; the setting ; man-environment interactions : human 
adaptability ; man-environment manipulations ; use of resour- 
ces : environmental quality ; community health (developed 
and developing countries) ; health intervention strategies 
(disease control) developed and developing countries . Le 
contenu de chaque article ou livre cité est résumé en quelques 
lignes. Des indextrès complets (auteurs, titres et sujets) termi- 
nent l'ouvrage. Ce livre est incontestablement une bonne 
source de documentation qui sera utile à tous ceux qui souhai- 
tent se documenter sur les divers aspects de l'écologie 
humaine, 


R. DAJOZ 
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R.M. FULLER (éditeur). — Ecological mapping from ground, 
air and space. Symposium n° 10 de l’Institute of terrestrial 
ecology tenu à Monks Wood en 1981. Un volume de 142 
pages, nombreuses illustrations en noir et en couleurs publié 
par l'Institute of terrestrial ecology, 68 Hill Road, Cambridge, 
Grande-Bretagne. 


Ce fascicule réunit les communications présentées à un 
colloque sur le thème de la cartographie écologique et des 
diverses techniques qu’elle utilise. La consultation de ces arti- 
cles sera certainement utile à tous ceux qui sont préoccupés 
par le thème de la cartographie écologique. 


R. DAJOZ 


A.P.A. VINK. — Landscape ecology and land use. Un volume 
264 pages. Prix 7,95 €. Longman éditeur, London, 1983. 


11 s'agit d’une édition en langue anglaise, revue et augmen- 
tée, d'un ouvrage paru un néerlandais. L'écologie des pay- 
sages associe l'étude du paysage et les concepts modernes de 
l'écologie, en particulier celui d'écosystème. Ce nouveau point 
de vue débouche sur des notions pratiques concernant l'usage 
des terres, l'écologie des cultures, l'aménagement du terri- 
toire, l'écologie urbaine, la dégradation du milieu et sa restau- 
ration. Ces divers points de vue sont exposés dans les divers 
chapitres de ce livre dont la lecture sera d’un grand intérêt en 
particulier pour tous ceux qui ont la charge de l'aménagement 
du territoire. 


R. DAJOZ 


Karl-Heinz KREEB. — Vegetationskunde. Un volume relié 
331 pages. Prix : 56 marks. Eugen Ulmer éditeur, Stuttgart, 
1983. 


OUVRAGES 


Cet ouvrage consacré à l’étude de la végétation comprend 
deux parties. La première expose des notions générales d'éco- 
logie, puis expose en détail les méthodes d'étude de la végéta- 
tion. La deuxième partie est consacrée à la description des 
différentes formations végétales du globe, dans leur état actuel 
et au cours de leur évolution historique. Cet ouvrage, bien 
présenté et richement documenté sera utile à tous les spécia- 
listes de l'écologie végétale. 


R. DAJOZ 


INSTITUTE OF TERRESTRIAL ECOLOGY. — Annual 
Report 1982. Un volume 149 pages, nombreuses illustrations 
en noir et en couleurs. Publié par Institute of terrestrial eco- 
logy, 68 Hills Road, Cambridge, 1983. 


Comme chaque année l’Institute of terrestrial ecology 
publie le bilan de son activité passée. On consultera avec 
intérêt ce volume qui, comme ses prédécesseurs, renferme les 
rubriques suivantes : Forest and woodland ecology ; freshwa- 
ter and marine ecology ; rehabilitation of disturbed ecosys- 
tems ; survey and monitoring ; airborne pollutants ; plant 
physiology and genetics ; ecophysiology and pollution in ani- 
mals ; plant population ecology ; autecology of animals ; 
faunistic studies ;cycling of nutrients ; land classification and 
land use ; chemical and technical sciences ; systems analysis 
and biometrics ; culture centre of algae and protozoa. Ce 
sommaire montre la diversité des sujets abordés. Chaque 
chercheur fournit un résumé illustré de ses recherches, avec 
une bibliographie. Le volume se termine par la liste des cher- 
cheurs, de leurs thèmes de recherche, et de la liste complète des 
publications. Un ouvrage indispensable à consulter si l'on 
veut se tenir au courant de la recherche écologique en Grande 
Bretagne. 


R. DAJOZ 
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